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Resumen

Un ambiente contaminado por metales pesados puede imponer una presion selectiva, la
cual pude desembocar en la adaptacion de algunos de los organismos que en él habitan.
Una de las adaptaciones a metales pesados es la tolerancia a los mismos, la cual, puede
afectar la distribucion energética entre distintas funciones, generando compromisos entre
los diferentes caracteres de historia de vida de los organismos. En el presente trabajo
analizamos la relacién entre los compromisos de historias de vida y la tolerancia a metales
pesados en poblaciones experimentales de Drosophila melanogaster, originadas a partir
de moscas colectadas en un ambiente contaminado y en uno no contaminado por metales
pesados. Para ello se realizd un experimento de genética cuantitativa de medios
hermanos en el que las familias experimentales fueron expuestas a tres diferentes
concentraciones de ZnCl, (0 mM, 5mM, 10mM) y se analizd, a nivel fenotipico y genético,
la asociacion entre los siguientes caracteres de historia de vida: fecundidad, tiempo de
desarrollo, sobrevivencia a la edad adulta y longevidad en machos. El experimento se llevd
a cabo después de que las poblaciones fueran sometidas a 20 generaciones de endogamia
en condiciones de laboratorio. Los analisis permitieron observar que las poblaciones
estaban diferenciadas debido a que presentan un trasfondo genético diferente y a que,
durante las 20 generaciones de endogamia, hubo selecciéon sobre la condicion de los
organismos, especialmente en la poblacién de origen contaminado, la cual mostré estar
maladaptada al tratamiento de alta concentracion de zinc al momento del experimento,
probablemente, debido a los costos de la tolerancia. Asimismo, se observd una posible
preadaptacion de la poblacién de origen no contaminado a los metales pesados. También
se observd que la mayoria de las correlaciones y compromisos son plasticos. A nivel
fenotipico, se observé un compromiso fisiolégico entre tiempo de desarrollo y fecundidad;
y entre el tiempo de desarrollo y la longevidad para ambas poblaciones, sin embargo, los
resultados del andlisis genético no permitieron determinar si este compromiso es
heredable. Finalmente se proponen mejoras en el protocolo experimental y las posibles
perspectivas técnicas para el analisis de las correlaciones genéticas y de la adaptacién de

organismos a ambientes modificados.
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Capitulo 1
Introduccion General

“El objetivo de la ciencia es dar explicaciones simples de las cosas complejas (...) las
explicaciones simples en la evolucion de las historias de vida son raras.”

—Stephen C. Stearns

Un ambiente contaminado puede someter a las poblaciones a estrés, entendiendo por
estrés a las condiciones medio ambientales que reducen substancialmente el desempeno
de los organismos (Stanton et al., 2000). Un ejemplo de ello, son los ambientes
contaminados por metales pesados, donde los altos niveles de toxicidad pueden afectar
negativamente el crecimiento y la reproduccién de los organismos. Como respuesta al
estrés, las poblaciones pueden extinguirse o desarrollar adaptaciones que les permitan
sobrevivir. Sin embargo, la evolucién de estds adaptaciones puede generar un costo

fisioldgico que se ve reflejado en la adecuacion.

En Drosophila melanogaster la resistencia al estrés ha sido extensamente estudiada
bajo una perspectiva evolutiva. En su ecologia, la resistencia al estrés es importante y estd
fuertemente relacionada con los caracteres de historia de vida (Hoffmann et al. 2001). Los
compromisos de historia de vida, que pueden generarse debido a los costos de la
resistencia al estrés, pueden desempefar un papel importante como limitantes de la

evolucién simultanea de dos o mas caracteres de historia de vida (Stearns, 1992).

El presente trabajo se centrd en responder a la pregunta sobre si las poblaciones
provenientes de ambientes contrastantes presentan variacién en los compromisos entre
sus caracteres de historia de vida; y si estos compromisos son modificados por un
ambiente estresante. Por ello, se buscé analizar la presencia de los posibles compromisos
de historia de vida, que se pueden generar en poblaciones de D. melanogaster

provenientes de ambientes contaminados y no contaminados por metales pesados; y que
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fueron sometidas a diferentes concentraciones de Zinc. En este capitulo presentaremos
una introduccién a los aspectos tedricos necesarios para entender los efectos evolutivos
del estrés ambiental en los caracteres de historias de vida y en los compromisos entre
estos caracteres en los organismos. Estos aspectos son conceptos basicos de las historias
de vida y su estudio; asi como de la adaptacion a ambientes contaminados por metales

pesados.

Estrés y adecuacion

No existe una definicion general de la adecuacién (fitness en inglés) y cada analisis de
adaptacion involucra una definicién que ayuda a resolver el problema planteado en cada
investigacion (Stearns, 1992). Sin embargo, podemos entender a la adecuacion como el
desempeifio reproductivo de los organismos (Braendle et al., 2011) e involucra
propiedades cuantitativas y demograficas de estos, como la sobrevivencia y la fecundidad
(Stearns, 1992; Braendle et al., 2011). Otra definicién de adecuacion es dada por Futuyma
(2013), quién la define como la contribucion media de vida de los individuos de un
genotipo a la generacion siguiente en la poblacion, es decir, como éxito reproductivo.
Desde el punto de vista demografico, se define a través del parametro Malthusiano,
llamado tasa instantanea de incremento natural (r); que describe el crecimiento de la
poblacién por la suma de eventos reproductivos y probabilidades de sobrevivencia en la

vida completa de los individuos (Stearns, 1992; Roff, 2002; Braendle et al., 2011).

Ill

Por otro lado, podemos definir al “estrés” como las condiciones medio ambientales
gue reducen sustancialmente la adecuacién de los organismos (Stanton et al., 2000). Se
considera que todo tipo de estrés puede incrementar la seleccién y afectar la variacién
fenotipica y genética de los caracteres, reduciendo su desempefo y su heredabilidad
(Stanton et al., 2000). Por ejemplo, en D. melanogaster se ha observado un aumento de

adecuacion en ambientes contaminados a costa de una reduccion en el crecimiento
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(Shirley y Sibly, 1999). Este ejemplo muestra que el ambiente impone compromisos

(Trade-off, en inglés) entre los caracteres de historia de vida de los organismos.

Metales pesados y adaptacion

Un tipo de estrés al que los organismos estan expuestos es, a menudo, la contaminacién

causada por metales pesados.

Los metales pesados se definen como aquellos metales con un densidad igual o mayor
a 6 g/cm®, pueden ser elementos potencialmente toxicos (Bautista, 1999) y constituyen
uno de los componentes mas persistentes y con mas efectos directos e indirectos en
poblaciones, tanto vegetales como animales (Eraly et al., 2011). Por ejemplo, en la arafia
Pardosa saltans, bajo concentraciones altas de cadmio (Cd), se observd una disminucion
en el numero de progenie y la reproduccion fue pospuesta (Eraly et al.,, 2011). La
contaminacién por metales pesados puede causar alteraciones en varios niveles de
organizacién en muchas especies (Brulle et al. 2007). El impacto de este tipo de
contaminacién, a nivel de poblaciones, puede desencadenar un efecto cascada ecolégico
(Eraly et al., 2011) si, por ejemplo, las especies sensibles a los metales pesados tienen un
papel clave en el ciclo de los nutrientes (Posthuma y van Straalen, 1993). Sin embargo, los
organismos no estan del todo desprotegidos contra los efectos de los metales pesados.
Los organismos que sobreviven en este tipo de ambientes cuentan con diferentes
mecanismos de resistencia al estrés (Eraly et al, 2011; Staton et al., 2000; Brulle et al.
2007). Estos son, seglin Posthuma y van Straalen (1993) el “Evitamiento” (Avoidance en
inglés) que incluye compartimiento y barreras mecdnicas, cuyo propodsito es evitar la
entrada de los metales al organismo; y la “Tolerancia” que permite prevenir, disminuir o
reparar los efectos toxicos de los metales pesados una vez que han ingresado en el
organismo. Entre estos mecanismos podemos mencionar la duplicacion del gen de las
metaloteinas, proteinas que se unen a los metales evitando asi que éstos se unan a otras

estructuras celulares, y que son parte de la adaptacion a metales pesados en D.
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melanogaster (Brulle et al., 2007; Eraly et al. 2011; Posthuma y van Straalen, 1993; Shirley
y Sibly, 1999).

En el caso de la tolerancia y su estudio es importante distinguir entre sus posibles

causas. Estas pueden ser (Posthuma y van Straleen, 1993; Morgan et al., 2007):

1. Aclimatizaciéon: es un tipo de plasticidad fenotipica, que se da cuando un
individuo adquiere un grado de tolerancia después de haber sido expuesto a
una concentracion sub-letal de metales pesados en algun periodo de su vida. La
tolerancia puede ser inducida y perderse en una misma generacion.

2. Adaptacion: implica que una poblacion ha evolucionado un grado de tolerancia
a través de la seleccion natural, la cual operd sobre la variacion genética de la

tolerancia entre individuos. La tolerancia es heredada a la siguiente generacién.

La adaptacion a los metales pesados ha constituido un ejemplo de seleccidén natural
en accién (Jiménez-Ambriz, 2006). Se considera que esta seleccion es direccional, fuerte y
continua; y que tiene algunas consecuencias sobre la adecuacion, llamadas costos de
tolerancia, (Posthuma y van Straalen, 1993) de las que hablaremos con mas detalle en el

capitulo 3.

La tolerancia ha sido estudiada en algunas especies de invertebrados terrestres y en
plantas (Jiménez-Ambriz, 2006). Entre los organismos en los que se ha encontrado
adaptacion a los metales pesados se encuentra Drosophila melanogaster, tanto en
poblaciones naturales, como inducida en lineas de laboratorio (Posthuma y van Straalen,

1993).

La distribucién de energia sobre la tolerancia y otras funciones es de gran importancia,
ya que puede restringir la respuesta evolutiva y generar compromisos entre caracteres

(Edward y Champman, 2011).
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Teoria de Evolucion de las Historias de Vida

La teoria de la evolucion de las historias de vida se enfoca en el analisis de la variacion y la
interaccidon de los diferentes caracteres de desarrollo, reproductivos y demograficos en
una poblacion (Stearns, 1992; Roff, 2002; Braendle et al, 2011). Segun Braendle et al.
(2011), las historias de vida describen los patrones de crecimiento, maduracion,
reproduccion y sobrevivencia de los organismos; varian entre individuos, poblaciones,
especies y ambientes; y abarcan todos los eventos de la vida de un individuo desde su

nacimiento hasta su muerte.

Los caracteres de historia de vida son esas propiedades cuantitativas y demograficas
de los organismos, que estan relacionadas con la adecuacion (Braendle et al. 2011). Los

principales caracteres de historia de vida segun Stearns (1992) son:

Tamafio al nacer

* Patron de crecimiento

* Edad de maduracion

e Tamafio al madurar

e Numero, tamafio y proporcion de sexos

* Edadytamafio especificos de inversién reproductiva
* Edadytamafio especificos de mortalidad

* Tiempo de vida

En los organismos se presentan muchas combinaciones diferentes de estos caracteres,
que afectan la adecuacion, como, por ejemplo: la reproduccion actual y la longevidad, la
reproduccion actual y la reproduccién futura; o nimero, tamano y el sexo de la progenie

(Stearns, 1992). De ahi el interés y complejidad de la evolucidon de las historias de vida.

La investigacion sobre historias de vida busca comprender la variacion en los patrones
de historias de vida y los procesos evolutivos que los forman; asi como comprender como,

dados los compromisos internos y las restricciones, estos procesos pueden optimizar una
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combinacion de caracteres de historia de vida, que maximice el éxito reproductivo de los

organismos (Braendle et al, 2011).

En ese sentido, este trabajo se enfoca en el analisis de los compromisos internos en
poblaciones sujetas al estrés ambiental que presupone la contaminacién por metales

pesados, como lo es el zinc (Zn).

Compromisos y restricciones

Uno de los postulados de la teoria de historia de vida es que el valor y las combinaciones
de estos caracteres estan enmarcados por compromisos y restricciones que limitan

directamente la respuesta evolutiva a la seleccion natural (Braendle et al, 2011).

Una restriccion se refiere a factores fisicos, propiedades de desarrollo o contingencias
historicas, que limitan la expresidon de cierto fenotipo o que una poblacién alcance una
adecuacién Optima. Stearns (1992), las define como conexiones funcionales entre
caracteres fijos dentro de la filogenia de un organismo o especie. Las restricciones pueden
ser: filogenéticas (Braendle et al, 2011; Futuyma, 2013) biomecdnicas y sistémicas (Stearns,

1992).

Los compromisos tienen un papel central en esta teoria, se definen como la relaciéon
entre caracteres de historia de vida, que limita la evolucidon simultanea de dos o mas
caracteres (Stearns, 1992). Un compromiso ocurre cuando se invierten recursos en un
componente de la adecuaciéon y se reducen en otro (Braendle et al, 2011) o cuando una

ventaja en un cardcter esta correlacionada con la desventaja de otro (Futuyma, 2013).

La clasificacidon de los tipos de compromisos también varia de autor en autor, en este

caso mostraremos la clasificacion dada por Braendle et al. (2011):
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* Compromisos fisiolégicos: se manifiestan a nivel fisioldgico o individual y se deben
a limitaciones de energia. Son una respuesta al ambiente y no necesariamente son
heredables.

e Compromisos genéticos: se manifiestan a nivel poblacional, se definen como
correlaciones genéticas negativas entre caracteres o como respuestas evolutivas a
la seleccién. Tienen su raiz en la pleiotropia antagdnica o en el desequilibrio de

ligamiento (genes que no segregan independientemente).

Los compromisos pueden ser plasticos, cuando estdn motivados o impuestos por el
ambiente y dependen de éste; se pueden observar a través de una correlacién ambiental
negativa. En contraparte, una correlacion genética negativa, denota un compromiso

determinado genéticamente, que se hereda y que tiene potencial evolutivo.

Otra clasificacion de los compromisos implica el tipo de caracteres que lo componen,
ya sean: aquellos que involucran caracteres relacionados directamente con la adecuacién,
como lo son la edad de la madurez, fecundidad y sobrevivencia; y los que involucran
caracteres relacionados indirectamente con la adecuacién, como lo es el tamafio de

cuerpo (Roff, 2002).

Los compromisos que afectan directamente a la adecuacién son considerados los mas
importantes, puesto que limitan las respuestas evolutivas a una combinacion optima de
caracteres (Roff, 2002; Braendle et al, 2011). Bajo el mismo tenor Stearns (1999) y
Edward y Champman (2011), mencionan que los compromisos mas importantes son
aquellos que imponen un costo a la reproduccidn, siendo esta ultima una medida de la

adecuacion.

Es asi que compromisos entre reproducciéon actual y reproduccién futura;
reproducciéon actual y sobrevivencia; nUmero de la progenie y tamafio de la progenie;
reproduccion y longevidad; pueden considerarse como los mas importantes dentro de la
teoria de historias de vida. Los tres primeros porque describen los costos de la

reproduccion (Edward y Chapman, 2011) y pueden observarse directamente en los
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parametros demograficos de una poblacion (Roff, 2002). Mientras que el Ultimo de ellos

es importante porque la longevidad esta relacionada con la probabilidad de sobrevivencia,

cardcter, a su vez, relacionado con la adecuacion (Edward y Chapman, 2011).

Factores que determinan los compromisos de historias de Vida

Las correlaciones mencionadas anteriormente se encuentran sujetas a factores

subyacentes a los costos de la reproduccion. Harshman y Zera (2007) proponen los

siguientes factores determinantes de estos compromisos:

Regulacion hormonal: las hormonas actian como mediadoras de los costos de
reproduccion, debido a que regulan procesos como el crecimiento, el metabolismo,
la reproduccion y la longevidad. Un ejemplo de ello se observd en hembras de
Drosophila melanogaster, en las que mutaciones en el gen codificante del receptor
de insulina (DInR) provocan una disminucion de la biosintesis de la hormona
juvenil (JH); el resultado son hembras estériles, que en contraparte son longevas.
Es decir, debido a esta interaccidon entre hormonas, se establece un compromiso
donde se suprime la produccidon de huevos, pero se incrementa la longevidad
(Tatar et al., 2001).

Mediadores del metabolismo y compromisos de asignacion de recursos: Una de las
ideas de las historias de vida es que la asignacion diferencial de recursos internos
(el modelo “Y”) tiene un papel central en el costo de la reproduccion y en otros
compromisos (Harshman y Zera, 2007). Es asi que los recursos son asignados a uno
u otro caracter a través de rutas metabdlicas, las cuales estan bajo control
hormonal y pueden alterarse por la limitacién de los recursos disponibles, por
ejemplo, a través del cambio en la actividad de muchas enzimas involucradas en
las rutas metabdlicas de una funcién u otra. Esto se observéd en lineas
seleccionadas del grillo G. firmus de individuos capaces y no capaces de volar,

donde se encontré que las hembras de este Ultimo grupo presentan un mayor
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crecimiento ovarico y una reduccion de triglicéridos somaticos (que funcionan
como combustible para el vuelo) en comparacion con aquellas capaces de volar.
Dicha divergencia se debid principalmente a que la actividad de enzimas se alterd
cambiando el flujo de los nutrientes a través de una via metabdlica (Zera, 2005;
Zera y Zhao, 2003); por lo que es probable que la regulacién hormonal tenga un

papel crucial en esto (Zera, 2005; Zhao y Zera, 2002).

Hasta aqui hemos tratado los factores llamadas por Hashrman y Zera (2007) como

elementos de forma, es decir, mecanismos fisioldgicos y moleculares. Los tres factores

siguientes son llamados elementos efectores, es decir, los mecanismos de las diferentes

funciones somaticas. Estas son:

Funcidon inmune: se ha observado que cuando aumenta el esfuerzo reproductivo,
también lo hace la susceptibilidad de los organismos a enfermedades y al
parasitismo, lo cual se interpreta como una disminucién en las respuestas
inmunoldgicas. De lo anterior deriva un compromiso entre la reproduccion vy las
funciones inmunes; ya sea por una competencia de recursos entre ambas
funciones, como se observa en Drosophila, donde la manipulacion de los
apareamientos y la dieta reveld que las hembras pierden funciéon inmune bajo
condiciones de limitacidon de alimentos (McKean y Nunney, 2005); o por efectos
pleiotrépicos de las hormonas reproductivas, como se observé en el escarabajo de
la harina Tenebrio molitor, en el cual se reporté que el apareamiento causa
inmunosupresion por un incremento en el nivel de JH (Armitage et al. 2003).

Glandulas accesorias de proteinas de machos de Drosophila: en este caso las
proteinas que el macho transfiere a las hembras durante el apareamiento afectan
la adecuacién de las hembras, dando como resultado costos de la reproduccion;
por ejemplo, se ha observado que la sobrevivencia de las hembras disminuye (Lung
et al. 2002), o que se presentan alteraciones en el sistema inmunoldgico y el

metabolismo (Wigby y Champan, 2005).
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* Defensa contra el estrés y la toxicidad: hay dos escenarios bajo los cuales la
reproduccién puede resultar en una disminucién de la sobrevivencia después de
una exposicion a una variedad de estresantes, tdxicos u otro tipo de condiciones
daiinas:

1. Un dano somatico durante la reproduccion, que provoca una
vulnerabilidad que se suma al estrés ambiental.

2. La reproduccién agota las reservas somaticas, limitando la energia
disponible para los procesos bioquimicos que protegen al cuerpo del dafio
por estrés. Esto puede ocurrir porque los sistemas de desintoxicacién son
caros energéticamente hablando y los compromisos pueden generarse por
una inversion inadecuada de recursos en el mantenimiento somatico, lo
gue disminuye la adecuaciéon. Por ejemplo, en Drosophila una serie de
estudios, donde se probd el efecto de un tratamiento para estimular la
produccién de huevos bajo estrés oxidativo y en algunas ocasiones bajo
condiciones de escasez de nutrientes; resultd en una disminucidon de la
sobrevivencia (Chippindale et al. 1996; Salmon et al. 2001; Wang et al.,
2001)

Otros factores, resultantes de mecanismos evolutivos y que pueden afectar la

expresion de los compromisos son (Rose et al. 2005):

e Endogamia: algunas veces se observan cambios en la expresion de los
compromisos, es decir, cambian de ser una correlacidon negativa a una positiva.
Esto puede ser provocado por depresion endogdmica, en la cual las lineas de los
organismos usadas para los estudios presentan mayor grado de endogamia que
otras, lo que reduce los valores de los caracteres; y da como resultado una
correlaciéon positiva. Tal como observd Rose (1984a y b) en D. melanogaster al
analizar el compromiso entre reproduccién temprana y sobrevivencia, cuyas lineas
primero mostraron una correlacion negativa y en un estudio posterior, con mas

generaciones en endogamia, la correlacién cambié a positiva.
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* Interaccidon genotipo-ambiente: en el laboratorio el grado de adaptacion de las
lineas experimentales puede variar, modificando los valores de los caracteres de
historia de vida y provocando, nuevamente, correlaciones positivas. Tal como
mostré el cambio a valores positivos en la correlacion entre la fecundidad vy Ila
resistencia al hambre en un estudio en el que se compararon moscas adaptadas al
laboratorio en ambientes nuevos y en su ambiente normal (Service y Rose, 1985).

* Seleccién tempranay a largo plazo: poblaciones bajo seleccidon pueden cambiar sus
valores fenotipicos entre mds tiempo se encuentran en dicha seleccién, por lo que
las correlaciones pueden cambiar de valor. Por ejemplo, en un analisis en
poblaciones para el compromiso de resistencia al estrés y longevidad, el primer
resultado arrojé un compromiso entre los caracteres de historia de vida; el
segundo andlisis, 100 generaciones en seleccién después, mostré una correlacion
positiva (Phelan et al., 2003).

e Trasfondo genético: Usando diferentes trasfondos genéticos se pueden esperar
correlaciones diferentes entre poblaciones que se encuentran diferenciadas, como
se observd en poblaciones provenientes de los cruces de otras cuatro lineas,
seleccionadas para la reproduccion temprana y tardia, donde los valores
reportados mostraron diferencias cualitativas en la correlacién entre la resistencia

al hambre y la longevidad (Passananti, 2000).

Teniendo todo lo anterior en mente, nosotros seleccionamos los caracteres:
fecundidad, tiempo de desarrollo, sobrevivencia a la edad adulta y longevidad,
principalmente por su relacién con la adecuacién, para analizar los posibles compromisos
gue podrian generarse entre ellos. Priorizamos aquellas combinaciones con la fecundidad,
esperando que los costos reproductivos se vieran evidenciados por la presencia de un

estresante ambiental, como lo es la contaminacidn por metales pesados.
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Medicion de los compromisos de Historia de Vida

Hay varios métodos propuestos para medir los compromisos de historias de vida. Roff
(2002) se basa en las categorias descritas por Reznick (1985, en Roff, 2002) para proponer

cuatro métodos de analisis:

1. Correlaciones fenotipicas: las correlaciones entre dos caracteres medidos a nivel
del fenotipo y que no involucra manipulacion del organismo.

2. Manipulaciones experimentales: manipulaciones directas de un solo factor que
mantienen a otros factores constantes, o asignados azarosamente.

3. Andlisis en medios hermanos de correlaciones genéticas: estimacion de las
correlaciones genéticas entre dos caracteres usando covariacion entre individuos
con y entre familias, o covariacién entre clones o en lineas endogamicas.

4. Correlaciones genéticas por experimentos de seleccidn: estimacion de la
correlacién genética entre dos caracteres usando cambios correlacionados en un

caracter en respuesta a la seleccidn u otra.

En el presente trabajo usamos la aproximacion de correlaciones fenotipicas y de la
genética cuantitativa, a través de la estimacion de correlaciones genéticas y fenotipicas en
un analisis de medios hermanos. A cada par de caracteres de historia de vida cuyas
correlaciones fueron estimadas, son referidas como “asociacion o relacién”. Asimismo,
solo nos referiremos como “compromiso” entre caracteres de historia de vida, a aquellas
correlaciones que asi lo sugieran; y a aquellas correlaciones fenotipicas o genéticas que no

sugieran un compromiso seran referidas como “correlacién”.

Aproximacion de la genética cuantitativa en las correlaciones genéticas

La aproximacion de la genética cuantitativa basa su metodologia en que los caracteres
de historia de vida son cuantitativos, es decir, que estan controlados por muchos genes y
cada locus contribuye con una pequefia cantidad del valor del caracter (Roff, 1997;

Stearns, 1992). Esta aproximacion nos permite observar como las poblaciones
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reaccionardn a una seleccion a corto plazo, medir la cantidad de variacidon genética aditiva
y la respuesta de un caracter a seleccion; nos aporta informacién sobre como los genesy
el ambiente han contribuido en la variacion fenotipica; y provee de una unién natural
entre el significado genético y ecoldgico de los caracteres de historia de vida; es, por lo
tanto, una herramienta esencial para el andlisis evolutivo simultaneo de dos o mas

caracteres de historia de vida (Stearns, 1992).

Los caracteres no se heredan como unidades independientes, tienden a estar
asociados entre ellos, esto es una correlaciéon genética y, segun Roff (1997), ésta puede

deberse a dos cosas:

1. que un subgrupo de genes, que influyen en un cardacter, también lo hacen en otro
(pleiotropia).

2. que los genes actuan independientemente sobre los dos caracteres, pero un
apareamiento no-azaroso, seleccion o deriva pueden asociarlos en un fendmeno

llamado: desequilibrio de ligamiento.

Este ultimo causa asociaciones transitorias entre caracteres, mientras que el anterior
es de mayor interés para los bidlogos evolutivos, debido a que los efectos pleiotrépicos
pueden alterar gradualmente el grado y direccion de la evolucién. Las correlaciones
genéticas pueden ser estimadas, como ya mencionamos, por disefios de medios hermanos
(Roff, 1997). Segun Stearns (1992), cuando dos o mas caracteres estan bajo seleccién al
mismo tiempo el resultado evolutivo es afectado por las correlaciones genéticas entre los
caracteres. Si éstas son negativas la respuesta de un cardcter estd constreiiida por

seleccidn sobre otros caracteres.

Asi mismo, los caracteres pueden estar correlacionados fenotipicamente. Las
correlaciones fenotipicas son mas faciles de estimar. Estas son una funcién de las
correlaciones genéticas y ambientales de los dos caracteres (Roff, 1997). Tanto el disefo
experimental, como los modelos y andlisis estadisticos utilizados en el andlisis de la
relacion fenotipica entre caracteres y de correlaciéon genética en este trabajo se

encuentran detallados en el capitulo 2.
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Por otro lado, algunas veces, los estudios pueden revelar correlaciones que realmente
no estan reflejando un compromiso entre caracteres. Estas correlaciones puede deberse,

segln Posthuma y van Straleen (1993), a:

* que las caracteristicas asociadas a la adecuaciéon mejoran su desempefio como
una respuesta a la seleccion direccional;

e que otros factores ambientales covarian con el grado de contaminacion,
provocando correlaciones entre tolerancia y los caracteres de la adecuacidn
causadas por desequilibrio de ligamiento y;

e que los efectos en el desempefio de algunos caracteres afecten también el
desempefio de otros, y que estos caracteres se encuentren correlacionados,

por lo general, negativamente.

En resumen, los compromisos de historia de vida se miden como covarianzas o
correlaciones genéticas y fenotipicas entre caracteres (Braendle et al, 2011). Ambos
niveles de asociacidon o correlacidn, genético y fenotipico, son complementarios y, por
tanto, necesarios para definir la existencia o no de un compromiso entre caracteres de

historia de vida (Pankaj y Sharma, 2014).

El presente trabajo analizd los posibles compromisos de historia de vida en dos
poblaciones de origen contrastante en ambientes contaminados por metales pesados. El
estudio se hizo a través del analisis de la asociacion fenotipica y la correlacion genética
entre los siguientes caracteres de historia de vida: fecundidad y tiempo de emergencia;
fecundidad y sobrevivencia a la edad adulta; fecundidad y longevidad; y tiempo de
emergencia y sobrevivencia a la edad adulta. Dichas asociaciones fueron elegidas, como
mencionamos anteriormente, porque los caracteres estan relacionados con componentes

de la adecuacion y a los posibles costos de reproduccidén que podrian evidenciarse.

La justificacion de este trabajo reside en que los estudios que analizan a los caracteres

de historia de vida y su respuesta a diferentes concentraciones de metales pesados se
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enfocan, en su gran mayoria, al andlisis de varianza o de medicion del desempefo
fenotipico en ambientes contaminados. Por lo que este es un esfuerzo y un acercamiento
al andlisis de los posibles compromisos y correlaciones presentes entre los caracteres en
condiciones de estrés ambiental por metales pesados. Nos planteamos la interrogante,
como ya mencionamos, sobre si las poblaciones experimentales provenientes de
ambientes contrastantes presentan variacién en los compromisos entre sus caracteres de
historia de vida; y si estos compromisos son modificados por un ambiente estresante. De

lo cual derivamos las siguientes hipotesis generales:

1. Si los compromisos observados son el resultado de la adaptacién a un
medio estresante, entonces se espera que se expresen de manera
diferente entre las poblaciones.

2. Si estos compromisos fuesen plasticos, es decir, que dependan del
ambiente; entonces se espera que la expresidon de los mismos en una
poblacidn cambie en ambientes distintos.

3. Si los compromisos de historias de vida son adaptativos en el ambiente
del que provienen las poblaciones, entonces esto se refleja en una

correlacion genética entre los caracteres.

Los objetivos principales fueron observar la posible existencia de los compromisos
entre caracteres de historia de vida en poblaciones provenientes de ambientes
contrastantes en concentracién de metales pesados y analizar si estos cambian en funcion

del ambiente y la poblacion.

En el capitulo 2 de este trabajo analizaremos la relacidn existente entre el tiempo de
desarrollo y la longevidad en machos. En tanto que, en el capitulo 3, nos enfocaremos al
analisis de las asociaciones entre la fecundidad y el tiempo de desarrollo, la sobrevivencia
a la edad adulta y la longevidad en machos. Finalmente, en el capitulo 4 discutiremos de
manera global sobre nuestros resultados y su papel en el analisis de las correlaciones
entre caracteres de historia de vida, asi como una posible mirada al futuro en dichos

estudios.
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Capitulo 2

Andlisis de la relacion entre el tiempo de desarrollo y
longevidad en machos, bajo condiciones de estrés
ambiental por metales pesados

Introduccion

Se ha observado que, en un intervalo amplio de taxa, el tiempo de desarrollo y la
longevidad estan correlacionados positivamente (Seyahooei et al., 2011), es decir, que, a
un mayor tiempo de desarrollo, una mayor longevidad y viceversa. Esta correlacion se ha
observado, por ejemplo, en los peces Stizostedion vitreum (Charnov y Berrigan, 1990) y
Heterandria formosa (Xie y Klerks, 2004); en lagartijas, serpientes, camarones pandalidos,
mamiferos y aves (Charnov y Shine, 1990 en Charnov y Berrigan, 1990); en el coledptero
Acanthoscelides obtecus (Seslija y Tucic, 2003) y en avispas del genero Asobara (Seyahooei
et al., 2011). En contraste, en poblaciones naturales de Drosophila melanogaster se ha

observado un rapido desarrollo y larga longevidad (Parsons, 2007).

En este capitulo nos interesa analizar la relacidon entre la longevidad y el tiempo de

desarrollo bajo condiciones de estrés ambiental.

Longevidad

Uno de los componentes mds importantes de la adecuacién es la longevidad, la cual estd
determinada por mecanismos del envejecimiento. El proceso del envejecimiento se
caracteriza por una respuesta débil o poco eficaz al estrés, un decremento del balance
homeostatico, y por enfermedades asociadas con la edad (De Loof, 2011). A parte de las

teorias clasicas del envejecimiento, como lo es por acumulacién de radicales libres en las
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células (De Loof, 2011), se proponen otras tres teorias de la senescencia que comienzan a
tomar fuerza: la teoria de acumulacién de mutaciones, la teoria de pleiotropia antagodnica
y la teoria del envejecimiento por desarrollo. La teoria por acumulacién de mutaciones
propone que el envejecimiento es el producto de la actuacion de mutaciones deletéreas
acumuladas en el genoma a lo largo del tiempo, lo que limitaria el tiempo de vida
(Partridge y Gems, 2002). La teoria de pleiotropia antagdnica plantea que existen ajustes
en las vias de sefializacidon cuando las condiciones cambian (De Loof, 2011), un ejemplo de
sefalizacidon se encuentra en procesos del desarrollo mediados por hormonas como la
insulina u hormona juvenil, que no sélo regulan el crecimiento, sino que también son
intermediarias en la asignacién de recursos entre la reproduccién o el resto del cuerpo
(soma) (Harshman y Zera, 2006); esta teoria predice una correlacién negativa entre
algunos aspectos de la adecuacion, como lo es entre la longevidad y la reproduccion
temprana (Wit et al., 2013; De Loof, 2011). Por ultimo, la teoria del envejecimiento por
desarrollo, en ella el envejecimiento es parte del propio desarrollo del organismo y
predice una correlacién positiva entre tiempo de desarrollo y longevidad (Chippindale et
al., 1994), por ejemplo, un desarrollo rapido correlacionado con un envejecimiento

también rapido (Promislow y Bugbee, 2000).

Por otro lado, también existe la suposicion de que los machos “viven rapido y mueren
jovenes”, es decir, que se desarrollan, reproducen y mueren rapidamente debido a que
incrementan el riesgo de mortalidad asociada con el apareamiento (Travers et al., 2015).
Dicha nocion se basa en que los caracteres sexuales secundarios son costosos para los
machos en términos de energia e incremento de depredacidn, asi como heridas directas,
obtenidas en competicidon por los apareamientos (Travers et al., 2015). En insectos, los
machos del grillo Teleogryllus commodus (Hunt et al., 1996) y de D. melanogaster (Travers
et al., 2015; Edward y Chapman, 2013) se reproducen tempranamente y presentan menor
longevidad. En otros organismos, como en el pajaro Ficedula albicollis, la competencia por
las hembras implica una mayor asignacién de recursos a los caracteres sexuales
secundarios, lo que puede reducir las respuestas inmunes y como consecuencia, la

longevidad se reduce (Gustafsson et al., 1995). En D. melanogaster existe una relacién
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negativa entre el esfuerzo reproductivo y la longevidad, que también puede atribuirse a
hembras, tal como reportaron Travers et al. (2015) en un experimento donde
cuantificaron la variaciéon genética de la esperanza de vida y la frecuencia de los

apareamientos de las hembras.

La manera en la que se comportan los diferentes caracteres de historia de vida puede
modificarse segun el ambiente, por ejemplo, la longevidad se incrementa en
Caenorhabditis elegans en exposicion a resveratrol (compuesto polifendlico natural al que
se le atribuyen efectos anticancerosos, proteccién contra enfermedades ateroescleréticas
y propiedades antioxidativas) y al mismo tiempo, se observa una mayor resistencia al
estrés oxidativo (Gruber et al., 2007). Bajo condiciones de estrés por temperaturas
extremas (tanto altas como bajas), y en lineas longevas de D. buzzati, se ha observado que
los machos viven mas que las hembras, puesto que el apareamiento resulta costoso para
ellas; ademads tienen mayor resistencia al estrés térmico que sus pares de las lineas control
(Scannapieco et al., 2009). Asi mismo, en otros organismos como C. elegans la exposicion
a 30°C por 3-24 hrs muestra un incremento en la media de la longevidad comparada con

los controles (Lithgow et al., 1995 en Minois, 2000).

Tiempo de desarrollo

En cuanto al tiempo de desarrollo, también se ha observado que se modifica dependiendo
de las condiciones ambientales y experimentales, como lo son las variaciones en la
temperatura y la densidad (Sorensen y Loeschcke, 2004; Yadav y Singh, 2007; Séyahooei
et al., 2011). Por ejemplo, en D. melanogaster la aglomeracion de larvas en temperaturas
altas puede incrementar el tiempo de desarrollo y la longevidad (Sorensen y Loeschcke,
2004). En tanto que, en escarabajos se ha observado que el tiempo de desarrollo
disminuye en una concentracidn relativamente baja de Zn y se prolonga en

concentraciones mas altas (Kramarz y Laskowsi, 1997).
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El desarrollo rapido en Drosophila se considera como una ventaja selectiva ya que
puede reducir la competencia larval, asegurar que el desarrollo esté completo antes de
que los recursos alimenticios se deterioren y permitir que se produzcan adultos fértiles
(Sorensen y Loeschcke, 2004; Parsons, 2007). Esto sugiere que el desarrollo rapido puede
ser benéfico para la adecuacién y que puede estar balanceado por un costo en la misma,
esto es, una reduccién de la viabilidad pre-adulta, adultos de tamafio pequefio, poca
fecundidad y poca longevidad; sin embargo, los compromisos no han sido establecidos
(Seslija y Tucic, 2003) y se sabe poco sobre las correlaciones genéticas entre tiempo de

desarrollo y otros caracteres de historia de vida (Promislow y Bugbee, 2000).

Tiempo de desarrollo y longevidad en ambientes estresantes.

En una poblaciéon de moscas de D. melanogaster, seleccionadas para ser longevas bajo
condiciones de variacién de temperatura y densidad poblacional, se observé una relacién
negativa entre el tiempo de desarrollo y la longevidad en machos, aunque no asi en
hembras (Yadav y Singh, 2007). Parsons (2007) considera que en un escenario estresante
se puede esperar un incremento en la resistencia al estrés en adultos, cuyo efecto esta
relacionado con una seleccidon para un rapido desarrollo que se traduce, a su vez, en

seleccion para un incremento en la esperanza de vida.

Considerando lo mencionado en los parrafos anteriores, dénde se ha observado que
tanto el tiempo de desarrollo como la longevidad pueden ser afectados por condiciones
estresantes, cabe preguntarse si la relacidn entre el tiempo de desarrollo y la longevidad
puede representar una adaptacion en un ambiente contaminado por metales pesados. La
relacién entre tiempo de desarrollo y longevidad en un ambiente con presencia de estrés
por metales pesados no ha sido analizada anteriormente, y en este trabajo nos
preguntamos si el compromiso entre estos dos caracteres y su expresion en un ambiente
contaminado es diferente entre la poblacion proveniente de un ambiente contaminado y

aquella que proviene de un ambiente no contaminado, de ser asi, esperariamos que esta
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relacion sea diferente entre poblaciones provenientes de ambientes contrastantes en el
nivel de estrés ambiental, ya que las dos poblaciones analizadas estan diferenciadas

genéticamente (ver Martinez, 2016), y que dicha relacidn tenga una base genética.

Hipotesis

1. Si la relacién entre el tiempo de desarrollo y la longevidad representa una
adaptacion a un ambiente estresante, esperamos que la correlacién entre
estos caracteres se exprese de manera diferente en una poblacion proveniente
de un ambiente contaminado con relacidon a su expresidon en una poblacion
proveniente de un ambiente no contaminado con metales pesados.

2. Sila relacién entre tiempo de desarrollo y la longevidad depende del ambiente

(es plastica), ésta puede cambiar cuando los individuos cambian de ambiente.

Objetivos

1. Observar la existencia de un posible compromiso entre los caracteres de
tiempo de desarrollo y longevidad en machos en moscas Drosophila
melanogaster, provenientes de un ambiente contaminado y no contaminado
por metales pesados, y sometidas a diferentes concentraciones de Zinc.

2. Analizar si la forma de este posible compromiso cambia en funcién del

ambiente y de la poblacién.
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Métodos

Para analizar los posibles compromisos entre el tiempo de desarrollo y la longevidad en
moscas provenientes de ambientes contaminados y no contaminados, analizamos las

correlaciones fenotipicas y genéticas entre estos caracteres.

En la figura 2.1, se ilustra de manera general el proceso que se siguio en la obtencion
de poblaciones experimentales, la implementacion experimental y la toma de datos, que

detallaremos a continuacion.

Los datos para este analisis se obtuvieron de un experimento de genética cuantitativa
cuyo objetivo fue medir la varianza genética y la interaccion genotipo-ambiente de dichas
poblaciones. Para ello este experimento siguid un disefio de medios hermanos y de jardin
comun, en el que individuos provenientes de las familias de medios hermanos se
sometieron a diferentes concentraciones de cloruro de zinc (ZnCl,). Este experimento se
realizd en conjunto con Mariana Martinez Pérez (Martinez, 2016) en el Laboratorio de

Genética y Evolucion de la Facultad de Ciencias en el afio 2012.
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Colecta de poblaciones experimentales y
fundacion de las familias de iso-hembras

20 generaciones de endogamia.

Sincronizacion , obtencion de
hembras virgenes y cruzas.

Experimento de genética
cuantitativa.

Vv

Obtencidn de datos por censo.

Medicidn de caracteres.

Analisis de datos y estimacion de
correlaciones genéticas.

Ovoposicién por dos dias.

Eclosion y separacion en

tratamientos experimentales.

Figura 2.1 Proceso experimental, colecta y analisis de datos.
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Poblaciones experimentales.

Las poblaciones se obtuvieron de una colecta de moscas silvestres de D. melanogaster en
mayo de 2010, en Taxco de Alarcén, Guerrero, localidad con gradientes de contaminacion

muy variables. Los sitios de colecta fueron “la Concha” y “el Huixteco”:

“La Concha” es el area localizada al margen del rio Cacalotenango, sobre los “jales” o
desechos mineros, producidos por la mina cercana “La Concha”. La actividad de esta mina
produjo grandes cantidades de Zn y Pb entre 1950 y 1970, por lo que se le considera un
sitio contaminado por metales pesados (Arcega-Cabrera et al., 2009; Gémez-Bernal et al.,

2010).

“El Huixteco” es el area decretada como area forestal vedada, alejada de la zona
urbana de Taxco de Alarcén e integrada principalmente por bosque mesdfilo de montafia
y bosque de coniferas; por tanto, se le considera un sitio no contaminado (Martinez et al,

2004).

Con las moscas de esta colecta se formaron la poblacidon de laboratorio “C” con las
moscas provenientes de “La Concha”, y la “H” con las moscas de provenientes del
Huixteco. Estas localidades representan el origen contaminado y no contaminado de las
poblaciones respectivamente. Cada poblacién estaba constituida por diferentes lineas de
iso-hembras. Cada linea se inicid6 con una mosca hembra y su progenie. En total se
obtuvieron 30 familias de iso-hembras de la “La Concha” y 17 familias de iso-hembras de
“El Huixteco”. Todas las lineas asi producidas fueron sometidas a veinte generaciones de

endogamia, teniendo asi familias genéticamente homocigotas.
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Diseiio experimental.

El disefio de genética cuantitativa utilizado para este experimento fue de medios
hermanos paternos, en el que cada cruza consistié de un macho con tres hembras, a partir
de las 30 familias de iso-hembras C y las 17 familias de iso-hembras H. Con este disefio y
debido a que no todos los apareamientos fueron exitosos, obtuvimos 13 familias paternas
para la poblacion de origen contaminado (La Concha), 7 familias paternas de la poblaciéon
proveniente del ambiente no contaminado (El Huixteco). Este disefio se combiné con el de
jardin comun, el cual consiste en criar a la progenie de las diferentes cruzas en el mismo
ambiente con el fin de analizar el componente genético y ambiental de la variacion

fenotipica.

Para realizar las cruzas, las familias de ambas poblaciones se sincronizaron para
obtener hembras virgenes. Para aumentar la probabilidad de fecundidad de las hembras,
los apareamientos se realizaron de dos maneras diferentes: 1) colocando un macho y tres
hembras de diferentes familias elegidas al azar en el mismo vial durante 72 horas y 2)
colocando tres machos de la misma familia y tres hembras de diferentes familias, elegidas
al azar, en el mismo vial también durante 72 horas. Todas las cruzas se realizaron entre

moscas de la misma poblacién.

Para fomentar la ovoposicién, cada hembra se colocd en un vial con medio de cultivo
y levadura activada. Cada vial fue etiquetado con la poblacion y nimero de familia
paterna. Las hembras ovopositaron durante un dia y después se colocaron en otro vial

para continuar la ovoposicién un segundo dia.

Las larvas del segundo y tercer estadio obtenidas para cada familia se repartieron

equitativamente en 6 viales con los diferentes tratamientos experimentales.
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Tratamientos.

La progenie de cada familia se dividi6 de forma equitativa en viales con diferentes
tratamientos. Cada tratamiento fue preparado con un gramo de medio Carolinay 5 ml de
solucion de Cloruro de Zinc (ZnCl,). Las concentraciones de cloruro de zinc fueron: alta (10
mM ZnCl,) y baja (5 mM ZnCl,), en lo sucesivo, nos referiremos a este compuesto como
zinc (Zn). El grupo testigo consistid en un gramo de medio Carolina preparado con 5 ml de

Agua (H,0).

Para la aplicacion de los tratamientos experimentales se utilizé un disefio ortogonal o
completamente cruzado, en donde las larvas obtenidas de cada familia se repartieron en

dos viales para cada tratamiento, obteniendo asi seis viales por familia.

Medicion de caracteres de Historia de Vida.

Los caracteres considerados en este analisis son tiempo de desarrollo y longevidad, y se

midieron de la manera expuesta a continuacion.

Tiempo de desarrollo

Los viales en los que las larvas fueron sometidas a los diferentes tratamientos se
mantuvieron en constante observacion y cada dia se registrd el nUmero de moscas que
emergian. Debido a la disminucién de moscas que emergian cada dia, la frecuencia del
registro de emergencia se espacié a cada tres dias y, finalmente, a cada semana. Cada dia
de observacién, las moscas emergidas en cada vial fueron registradas, extraidas vy
colocadas en otro vial por separado, lo que nos permitié registrar la emergencia de
moscas para cada familia en los dias siguientes. Al momento de la emergencia se

separaron las hembras y los machos para evitar apareamientos. El registro diario del
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numero de moscas emergidas en cada vial permitido estimar el tiempo de desarrollo
promedio en dias, por familia. El tiempo de desarrollo promedio para cada familia se
estimoé como el promedio de los dias transcurridos entre el dia en que las larvas se

sometieron al tratamiento experimental y el dia en cada mosca emergid.

Longevidad

Las hembras y machos de cada familia se mantuvieron separados en viales experimentales
a partir de su emergencia hasta su muerte y cada vial se censé periédicamente durante
133 dias, que fue cuando se registré la longevidad maxima. La longevidad promedio para
cada familia se estimé como el numero de dias promedio que transcurrieron entre el dia

de emergencia de cada mosca y el dia de muerte de las moscas en cada vial.

Analisis fenotipico

La relacion fenotipica entre el tiempo de desarrollo y la longevidad en machos se analizé
mediante un andlisis de covarianza por medio de un modelo lineal mixto. En este modelo
se declaré a la longevidad como variable dependiente, al tiempo de desarrollo como
covariable y las poblaciones de proveniencia de las familias y los tratamientos
experimentales se introdujeron como efectos fijos. Los datos familiares como el padre y la
madre se incluyeron como efectos aleatorios, Unicamente para tomar en cuenta la
correlacién entre los datos debida a la estructura familiar. Ya que las variables de interés
eran continuas, el modelo se comporté como una regresidn y permitié analizar la relacion
entre el tiempo de desarrollo y la longevidad para cada poblacién, tratamiento vy

combinacion de éstas dos
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El modelo fue:

(1)

Longevidad = Temergen + pob + conc + conc * pob + Temergen = pob
+ Temergen * conc + conc * pob * Temergen + padre + madre

+ tipo de aparamiento + dia

Donde Temergen es el tiempo de desarrollo; conc es la concentracién de Zn;
conc*pob es la interaccidn entre concentracion y las poblaciones; Temergen* conc es la
intereaccion entre el tiempo de desarrollo y Ila concentracion de Zn; vy
conc*pob*Temergen es la interaccion entre la concentracion, las poblaciones y el tiempo
de desarrollo. El tipo de apareamiento (una hembra y dos machos; y una hembra con un
macho) y dia de ovoposicion (primer o segundo dia después del apareamiento) se

incluyeron como artefactos experimentales.

El analisis de este modelo se llevd a cabo en el paquete estadistico JMP ® version 13.0

(SAS Institute, 2016).

Analisis genético

Para analizar si estos caracteres presentaban un compromiso genético se analizé su
correlacién genética. La correlacidén fenotipica se puede descomponer en la correlacién

genética y la correlacion ambiental de la siguiente manera:

()

pr = pc + pe
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Donde, pr es la correlacion fenotipica, ps es la correlacion genética y pr es la
correlacién ambiental. Esto indica que la correlacidon fenotipica entre dos caracteres

depende de la correlacion genética mas la correlacion ambiental.

La correlacion fenotipica total se estima como:

3)

_ O'f (1,2)
Pr= o o2

Donde 05(1,2) eslacovarianza de los caracteres 1y 2 en el mismo individuo oy (1)

es la desviacion estandar del caracter 1y of (2) es la desviacidn estandar del caracter 2

(Lynch y Walsh, 1998).

La correlacion genética para el disefio de medios hermanos se estimé como:

(4)

Cov(sl,sz)

) \/Var (sl)Var (sz)

P

Donde Cov(s,,s,) es el componente paterno de la covarianza del caracter 1 vy el
caracter 2, Var(sl) es el componente paterno de la varianza del caracter 1y Var(2) es el
componente paterno de la varianza del caracter 2.

Para el andlisis de correlacién genética se intentd realizar un modelo completo, es
decir, considerando ambas poblaciones y todos los tratamientos experimentales como

fuente de variacién, pero debido a que el tamano de muestra no era lo suficientemente

grande, no se contdé con los grados de libertad necesarios para llevarlo acabd. Por lo tanto,
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procedimos a realizar el andlisis con un modelo para cada grupo de poblacién y
concentracion por separado. La correlacion genética entre estos caracteres se analizd
mediante modelos lineales mixtos con el programa estadistico SAS ® 9.0 (2002). Para esto
seguimos el procedimiento propuesto por Fry (2004) para andlisis del disefio experimental

de medios hermanos, utilizando modelos mixtos (PROC MIXED).

Este modelo considera la relacidon entre los componentes causales y observacionales

de la variacion de la siguiente manera:
Para la covarianza aditiva entre los dos caracteres:
(5)
COVA = 40'51,2

Ddnde, COV, es la covarianza genética aditiva, y 0s;, denota la covarianza paterna

entre el caracter 1y el caracter 2.

Para la covarianza materna:
(6)
COVM = 40D1,2 - 40'51,2

Donde, COV\y, es la covarianza materna; op; ; denota la covarianza materna entre el
caracter 1y el caracter 2; y os; , denota la covarianza paterna entre el primer caracter y el

segundo caracter.

Para la covarianza ambiental:

7

COVE= 40'\/\/1,2 - 40'51,2
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Donde, COVg es la covarianza ambiental y ow; , denota la covarianza de los efectos

aleatorios entre el caracter 1y el caracter 2.

Entonces, la correlacidn genética aditiva entre caracteres se estima como:

(8)

_coy,
PA = WaVa)' 72

Donde COV, es la covarianza aditiva; Va; es la varianza aditiva del primer caracter y

V> es la varianza aditiva del segundo caracter.

El modelo estadistico fue:

(9)

Valor fenotipico = caracteres + padre + madre + individuo + error

Donde caracteres representa una variable categorica de los caracteres de historia de
vida (longevidad y tiempo de desarrollo), padre es la aportacion paterna, madre la
aportaciéon materna, individuo es el valor que aporta cada individuo de la poblacion y
error es el margen de error estadistico, que dan como resultado el valor fenotipico, es
decir, el valor medido de cada caracter. Por ultimo, caracteres fue considerado un efecto
fijo; mientras que padre y madre, efectos aleatorios. “Declarar los caracteres como
efectos fijos permite que el modelo adjudique dos medias diferentes para los dos
caracteres analizados, y que genere dos matrices de covariacidn, una para la covariacion
por efectos paternos y otra para la covariacion por efectos maternos” (Fry, 2004). Los
renglones y columnas de cada matriz corresponden a los dos niveles de cardcter del
modelo (por ejemplo: longevidad y fecundidad), las matrices generadas tienen la forma

siguiente (Fry, 2004):
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(10)
2
Iffs'l 0'51,2]
2
Os21 Og

Los valores de covarianza por efectos paternos y maternos son extraidos de estas
matrices para hacer la estimacion de la covariacion genética aditiva y covariacion por
efectos maternos respectivamente (Fry, 2004). La estimacién de la correlacion genética se

hizo como se menciond anteriormente en la ecuacion 8.

La significancia de la correlacién se hizo considerando la hipdtesis nula: covariacién
genética = 0, para esto se hizo un modelo reducido, pero igualando el valor de la
correlacién a cero. Se obtuvo la diferencia del valor de — 2 res-log likelihood de ambos
modelos y este valor se comparé con el valor de X* de tablas con grados de libertad igual
al nimero de parametros originales en el modelo menos uno. Este es el mismo método

propuesto por Fry (2004).

Los andlisis de covarianza se realizaron sdélo con los datos trasformados de tiempo de
desarrollo promedio, usando la funcién inversa, esto porque dicha transformacion
favorecid la convergencia en los analisis, ya que el criterio de convergencia de Mixed
requeria un niumero mayor de iteraciones. La poblacion de origen no contaminado, en
concentracion de tratamiento 0 mM no pudo ser analizada completamente, debido a que
no hubo convergencia en el andlisis del modelo; por esa razon, en los resultados sobre el
analisis de correlacion genética, se presentaran solo los resultados dénde si se completd el

analisis.
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Resultados

Andalisis de covariacion del tiempo de desarrollo y longevidad en
machos

La relacion entre el tiempo de desarrollo y la longevidad en machos fue significativa y
negativa, al considerar las dos poblaciones juntas (Cuadro 2.1). Esta relacion fue similar
entre ambas poblaciones al considerarlas por separado, como indica la interaccion no
significativa entre poblacién y el tiempo de desarrollo (Cuadro 2.1). Aquellas familias que
maduraron mas tempranamente presentaron mayor longevidad en machos y en aquellas

cuya maduracién fue tardia la longevidad disminuyd (Figura 2.2A).

La relaciéon entre estos dos caracteres fue diferente entre los tratamientos
experimentales (cuadro 2.1). El tratamiento control presenté una pendiente negativa, en
donde la longevidad de machos disminuye a medida que aumenta el tiempo de desarrollo,
en la concentracion baja. La pendiente también fue negativa, pero menos marcada, en el
tratamiento de concentracion media. Mientras que en el tratamiento de concentracidn

alta la relacion se invirtio, la longevidad aumenta con el tiempo de desarrollo (Figura 2.2B).

La interaccion entre poblacidon, concentracion y tiempo de desarrollo no fue
significativa (Cuadro 2.1), es decir, que las poblaciones presentaron la misma relacidn
entre el tiempo de desarrollo y la longevidad de machos al interior de los tratamientos

experimentales.
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Cuadro 2.1. Resultados del anélisis de covariacion entre tiempo de desarrollo y longevidad
tomando en cuenta la poblacion de origen de las moscas y la concentracion de los
tratamientos experimentales . La variable dependiente es la longevidad. Los valores
corresponden ala F del anélisis de ANOVA tipo 3. Los grados de libertad se presentan entre
paréntesisy los diferentes niveles de significancia son: 0.1+, 0.05*, 0.005 **, 0.0001 ***

F Probabilidad

Tiempo de desarrollo 15.0109; 3365 0.0001
Poblacién 0.4982, 6153 0.4829
Concentracion 35.4021; 5135 <.0001
Concentracion *Poblacion 4.1286(; 3135 0.0170
Tiempo de desarrollo 0.4931; 3355 0.4830
*Poblacion

Tiempo de desarrollo 3.4789;326.9) 0.0320
*Concentracion

Concentracion *Poblacidn 2.2074; 369 0.1116

*Tiempo de desarrollo
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Figura 2.2. Comportamiento de la relacién entre longevidad en machosy tiempo de
desarrollo predicho por el modelo. A) Relacion de la longevidad en machosy el tiempo de
desarrollo en cada una de las poblaciones experimentales y B) Relacién de la longevidad en
machosy el tiempo de desarrollo para cada uno de los tratamientos experimentales 0 mM
Zn,5mMZny 10 mM Zn.
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Correlacion genética entre tiempo de desarrollo y longevidad en
machos

La poblacion de origen no contaminado no mostrd una correlacidon genética entre tiempo
de desarrollo y longevidad en machos en ninguno de los tratamientos experimentales
(Cuadro 2.2), pero si mostré una correlacién ambiental negativa y significativa (Cuadro
2.2); asi como efectos maternos negativos y significativos en el tratamiento de
concentraciéon alta (Cuadro 2.2), lo que pone en evidencia un compromiso determinado

ambientalmente y por efectos maternos en una alta concentracidn de zinc.

No pudo calcularse la correlacidon genética para la poblacion de origen contaminado
en el tratamiento 10 mM Zn debido a que uno de los caracteres presentd varianza cero
(Cuadro 2.3). Para el resto de los tratamientos, la poblacidon de origen contaminado no
mostré ninguna correlacién genética entre tiempo de desarrollo y longevidad en machos,
y tampoco mostro alguna correlacion ambiental o por efectos maternos en ninguno de los

tratamientos experimentales (Cuadro 2).
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Cuadro 2.2. Estimacion de correlaciones genética, ambiental y por efectos maternos en el
tiempo de maduraciény la longevidad en machos. NC son las correlaciones que no

convergieron. NE son las correlaciones no estimadas. Los diferentes niveles de significancia
son: 0.1+, 0.05%, 0.005 **, 0.0001 ***

Origendela Correlacion Correlacion Efectos
poblacion [CIZn mM] genética ambiental maternos
0 NC NC NC
No contaminado
5 -0.962512863 0.029526 1.88906323
10 -0.48472344  -0.047374736%* -0.048878188**
0 -1.834051813 -0.211681804 2.78378822
Contaminado
5 1.249880985 -0.290630825 NE
10 NE -0.017808736 -0.010733152
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Cuadro 2.3. Varianza genética (VG), ambiental (VE) y por efectos maternos (VM) en tiempo
de desarrolloy longevidad en machos . NC son las varianzas que no convergieron. Los
diferentes niveles de significancia son: 0.1+, 0.05 *, 0.005 **, 0.0001 ***

Tiempo de desarrollo

Longevidad en machos

Origendela [CIZn

poblacién mM] VG VE VM VG VE VM
0 NC NC NC NC NC NC
No
contaminado
5 787124 311.2638 -19.6781 2.7552 1.8223 -0.6888
10 533.12 266.8 -126.155 5.8092 0.218 -1.4523
0 107.086 663.287 -26.7715 0.8008 1.4357 -0.112317
Contaminado
5 179.7532 251.7834 95.0117 1.5272 3.7108 -0.3818
10 0 668.46 62.8569 0.23152 2.40534 668.40212
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Discusion

A nivel general, observamos una correlacién fenotipica negativa entre el tiempo de
desarrollo y la longevidad en machos que es similar en ambas poblaciones (Cuadro 2). Esta
relacion fenotipica puede representar un compromiso si el tiempo o la energia asignada
para la maduracién es un recurso y las moscas que invierten mds tiempo o energia en la
maduracion pagan un costo con un tiempo de vida reducido; mientras que aquellas con un
desarrollo rapido tienen una mayor longevidad. Esta relacién negativa se mantuvo en el
ambiente libre o con baja concentracion de zinc, mientras que en el ambiente con alta
concentracion de Zinc la relacidn entre estos caracteres se volvid positiva. De acuerdo con
la hipdtesis planteada al inicio del capitulo esperabamos que el comportamiento de la
relacion entre estos caracteres fuera diferente entre las poblaciones, si esta relacion
representa una adaptacién a un ambiente contaminado; sin embargo, en ambas
poblaciones la relacidon entre estos caracteres presentd el mismo comportamiento, al

menos a nivel fenotipico.

En el anadlisis genético sdlo detectamos una correlacién ambiental negativa y
significativa entre estos caracteres en la poblacién de origen no contaminado en el
ambiente con alta concentracion de zinc, lo que indica que la relacion entre la longevidad
y el tiempo de desarrollo podria ser plastica en esta poblacién y puede explicar el cambio
de direccién de la relacion observada en el analisis fenotipico en el tratamiento de 10 mM

de concentracion de Zn.

Una correlacidon negativa entre el tiempo de desarrollo y la longevidad, en ambientes
con nula o poca presencia de zinc, también podria interpretarse como la relacion entre un
crecimiento acelerado y la longevidad, donde las moscas que maduran mas rapido tienen
mas longevidad, y las que se desarrollan menos rapido tienen menos longevidad. Si este
fuera el caso, lo que en apariencia es un compromiso, en la realidad no lo es. Sevenster y
Alphen (1993) mencionan que un periodo de desarrollo corto y una larga vida adulta es

comun en Drosophila en ambientes naturales; Sorensen y Loeschcke (2004), y Parsons
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(2007) mencionan que el desarrollo rapido puede ser adaptativo y favorecer a otros
caracteres de historia de vida como son la longevidad o la alta sobrevivencia de los adultos.
Pero en nuestro caso, la metodologia utilizada para este estudio no nos permite hablar de
la velocidad del desarrollo, y dicho planteamiento tendria que comprobarse con otros

experimentos.

Una correlacidn negativa entre tiempo de desarrollo y longevidad, como la que
nosotros encontramos, se ha observado en poblaciones naturales de Drosophila simulans
seleccionadas para tener un tiempo de desarrollo corto o largo desde la eclosién hasta la
edad adulta (Promislow y Bugbee, 2000); esto, también, se ha observado en mariposas
(Pijpe et al., 2006 en Pankaj y Sharma, 2014). Ademas, en el modelo estandar que se habia
propuesto por Rose en el afio 2004, a través de una recopilacién de estudios de evoluciéon
experimental para Drosophila, la relacién entre la longevidad y el desarrollo es negativa
(Rose et al., 2005). Es por ello que podriamos esperar que nuestros resultados arrojaran
precisamente una relacidon negativa. Sin embargo, en estudios con Drosophila, también se
ha observado una correlacidén positiva entre estos caracteres de manera similar a lo que
observamos en el ambiente con mayor presencia de zinc. En el caso de D. melanogaster,
en condiciones libres de estrés ambiental, se ha reportado una correlacién positiva entre
estos caracteres (Sevenster y Alphen, 1993; Pankaj y Sherma, 2014; Chippindale et al.,
2004), asi como en ambientes con estrés ambiental, como de restriccion caldrica
(limitacién en la cantidad de alimento disponible) y de temperaturas altas y bajas, tanto
en D. melanogaster, D. ananassae y D. buzzatii (Sorensen y Loeschcke, 2004; Norry y
Loeschcke, 2002; Yadav y Singh, 2007; Scannapieco et al. 2009). Esta relacidon positiva
también se ha observado en otros insectos, como la mosca del melén en lineas longevas
(Miyatake, 1997), en avispas parasitas de Drosophila en condiciones de restriccién caldrica
(Seyahooei et al. 2001) y en individuos del coledptero Acanthoscelides obtecus
seleccionados para desarrollarse lentamente, sin condiciones de estrés (Seslija y Tucic,

2002).

La relacién negativa observada en el analisis fenotipico en ambientes con nula o poca
presencia de Zinc, contradice la hipotesis del envejecimiento por pleiotropia antagodnica, la
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cual predice una correlacion positiva, donde un rapido desarrollo esta correlacionado con
un rapido envejecimiento (Promislow y Bugbee, 2000; Patridge y Andrews, 1985; Wang et
al. 2001; Edward y Chapman, 2013; Hunt et al. 2006). Esta relacion negativa puede
deberse, como ya mencionamos antes, a que el desarrollo rapido es adaptativo y que las
moscas resultan ser mds longevas cuando no se reproducen (Sorensen y Loeschcke, 2004;
Parsons, 2007). El cambio de direccion de la correlacién en el ambiente con mayor
presencia de zinc puede deberse a que los caracteres son pldsticos (Martinez, 2016) y un
cambio en alguno de ellos puede modificar la correlacion. De acuerdo con Martinez
(2016), las moscas de origen contaminado presentaron maladaptacion por una menor
longevidad en el ambiente contaminado, entonces una relacién positiva entre estos
caracteres podria indicar que aquellas moscas con mejor condicion (mas longevas) estén
mas presentes en el ambiente contaminado independientemente de su tiempo de

desarrollo, lo que puede resultar en el cambio del signo de la correlacion.

Un cambio en la direccion de la relacién entre dos caracteres, de negativo a positivo,
se ha observado antes por Rose (1984a y 1984b), quien estudio la correlacidon genética
entre longevidad y reproduccion temprana, la cual se volvié positiva al paso de las
generaciones. Rose interpretd este cambio como un reflejo de la depresién endogamica,
al usar lineas de moscas endogamicas. En nuestro caso, el analisis genético no arroja una
correlacién genética negativa, sino un cambio provocado por influencia de las condiciones
ambientales, lo que indica que se trata de una relacidn plastica. Esto también coincide con
otras observaciones de cambio de direccidon de una correlacidén entre otros caracteres de
Historia de Vida, dependiendo del ambiente, por ejemplo, por cambios en la
disponibilidad de alimentos (Messina y Fry, 2003), en la cantidad de apareamientos
(Patridge y Andrews, 1985), en la temperatura (Norry y Loeschcke, 2002) o por desecacién
(Archer et al. 2003). Se ha observado, ademas, que la relacién no sélo cambia, sino que se
pierde (Hoffman et al. 2001, Leroi et al., 1994 a), o se pierde y regresa bajo las condiciones
ambientales apropiadas (Leroi etl al. 1994 b). Las posibles causas son numerosas, pero en
nuestro caso, y ya que la mayoria de los caracteres de estas poblaciones presentaron

plasticidad (Martinez, 2016); proponemos, que el cambio en la relacion depende
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principalmente del ambiente, aunque no pudimos determinar si esta relacién tiene un

componente genético y, por lo tanto, potencial evolutivo.

Pankaj y Sharma (2014) mencionan que para establecer la existencia de un
compromiso de historia de vida es necesario evaluar la relacién a nivel fenotipico vy
genético. Nuestros resultados sugieren la existencia de una relacién plastica, pero, debido
a las limitaciones del analisis genético, no podemos determinar si este compromiso es
adaptativo, heredable o si puede evolucionar. Una de las razones por las que no se
detectd una correlacidon genética, podria ser debido al tamafo pequefio de la muestra o
bien, a que esta correlacion no exista y que otras interacciones estén influyendo en el
comportamiento del tiempo de desarrollo y la longevidad, tales como la epitasis,
dominancia y efectos maternos (Seslija y Tucic, 2002). También es probable que las
condiciones ambientales afecten mas a uno de los caracteres y que esto intervenga en la
expresion de la correlacion entre ambos caracteres. Esto ultimo podria ser, ya que se ha
observado que la longevidad de Drosophila aumenta bajo condiciones estresantes
(Sorensen y Loeschcke, 2004; Scannapieco et al., 2009; Yadav y Singh, 2007; Marshall y
Sinclair, 2010; Ballard et al. 2008; Shirley y Sibly, 2001). Yadav y Singh (2007) mencionan
que el tiempo de desarrollo, también, es afectado por las condiciones ambientales y/o
experimentales; un ejemplo concreto, lo encontramos en el estudio de Shirly y Sibly
(1999), quienes encontraron que el tiempo de desarrollo se aceler6 en moscas
seleccionadas para ser resistentes a metales pesados. Esto también se ha observado en
otros organismos; por ejemplo, la disponibilidad de carbohidratos en avispas determind la
esperanza de vida, pero no afecto el tiempo de desarrollo (Seyahooei et al., 2011); en
coledpteros, la cantidad de lipidos influyd en el tiempo de desarrollo, pero no en la
longevidad (Seslija y Tucic, 2002). Es probable, entonces, que la relaciéon entre estos
caracteres no sea directa, y que dependiendo de los factores estresantes observemos un

comportamiento distinto de la relacién.

Finalmente, también encontramos, en la poblacion de origen no contaminado, una
correlaciéon por efectos maternos entre estos caracteres, lo que evidencia una
contribucién parental en esta relacidn, ya sea por la cantidad de nutrientes destinados al
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huevo como en la eleccidn del lugar de puesta de éstos (Vermulen et al, 2006; Borash y Ho,
2001). Pero, el como los efectos maternos influyen directamente sobre los caracteres de

historia de vida, aln no se ha esclarecido (Seslija y Tucic, 2002).

Todo lo anterior nos permite bosquejar lo complicado que es definir el compromiso
entre tiempo de desarrollo y longevidad, porque el desarrollo puede implicar varios
estados del ciclo de vida (Chippindale, 1996); y no sabemos qué elementos del desarrollo
influyen mas sobre la longevidad (Promislow y Bugbee, 2000). Esto incluye a las vias
metabdlicas subyacentes y a la arquitectura genética de las poblaciones (Pankaj y Sharma,
2014). También, como ya mencionamos, las condiciones de laboratorio pueden intervenir,
asi como la manera en la que caracterizamos los caracteres de historia de vida (Sevenster

y Alpehn, 1993; Promislow y Bugbee, 2000; Rose, 2005).

En conclusion, ya que el compromiso entre el tiempo de desarrollo y la longevidad en
machos se presenta en la poblacién mas cercana al estado silvestre, que es la de origen no
contaminado, inferimos que ésta es la relacién que ocurre normalmente; y ya que
también se presenta en la poblacidon de origen contaminado consideramos que, no es un
compromiso donde se refleje un costo por la tolerancia al zinc ya que no se comportd de

manera diferente a la poblacién de origen contaminado.
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Capitulo 3

Anadlisis de la relacion entre fecundidad y los caracteres de
historia de vida: longevidad en machos, sobrevivencia a la
edad adulta y tiempo de desarrollo, bajo condiciones de
estrés ambiental por metales pesados

Introduccion

En el capitulo uno describimos cédmo la adecuacion estd integrada por el desempefio
reproductivo de los organismos y otros caracteres de historia de vida como la
sobrevivencia (Braendle et al., 2011); y que, si la evolucién de los caracteres de historia de
vida tiende a maximizar la adecuacion, podriamos esperar cada vez una mayor fecundidad
(Roff, 2002), una vida mas larga y una maduracién mas temprana en los organismos
(Stearns 1992). Sin embargo, estos caracteres se encuentran limitados por varias
restricciones (constrains) y compromisos (trade offs) (Stearns, 1992; Futuyma, 2013; Roff,
2002; Edward y Chapman, 2011). Dentro de los compromisos, los que incluyen a la
reproduccion tienen gran importancia por ser ésta uno de los principales componentes de
la adecuacion (Stearns, 1992). Es por ello que, en este capitulo, analizaremos la relacién
entre la fecundidad, como una medida de la reproduccién, y otros caracteres de las
historias de vida, a saber: la sobrevivencia a la edad adulta, el tiempo de desarrollo y la
longevidad y como estds relaciones se modifican cuando sumamos a los costos de

reproduccién, aquellos costos que involucra la tolerancia a metales pesados (Zn).
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Costos de la reproduccion

Los costos de reproduccion son de fundamental importancia en la evolucién de las
historias de vida (Harshman y Zera, 2006). En teoria, la seleccién natural tiende a
maximizar el valor reproductivo de un organismo a una cierta edad, lo que produce un
compromiso entre el crecimiento y la reproduccidn (Stearns, 1992). La Teoria de evolucién
de historias vida propone que la reproduccion conlleva un costo en términos de
crecimiento, sobrevivencia y/o fecundidad futura (Roff, 2002), por lo tanto, la evolucion
de una historia de vida esta limitada por costos o compromisos en la reproduccion
(reproductive trade-offs en inglés), como pueden ser entre la actividad reproductiva y la
longevidad (Edward y Chapman, 2011; Flatt, 2011). De esta manera los costos de
reproduccion estan fuertemente ligados al pardmetro Malthusiano r a nivel poblacional
(Edward y Chapman, 2011), mencionado en el capitulo uno como una medida de la

adecuacion.

Los costos de la reproduccion pueden ser consecuencia de factores ecoldgicos y
fisioldgicos, o estar sujetos a un grupo particular de condiciones. Es por ello que estos
costos pueden ser mas evidentes en condiciones de estrés o presentarse, incluso, sin que
los organismos estén bajo algun estrés fisiologico (Roff, 2002; Flatt, 2011). Ejemplos de
costos de reproduccion pueden ser el retraso en la maduracion y la reproduccién futura;
gue la competencia y busqueda de apareamientos aumente la vulnerabilidad a
depredadores; y otros costos fisiolégicos que reduzcan la esperanza de vida (Futuyma,
2013; Roff, 2002). A través de una revision realizada por Reznick (1985; en Roff, 2002), se
cuentan al menos 49 costos de reproduccion en diferentes estudios. Por su parte, Stearns

(1992) menciona que los costos de la reproduccién pueden tomar dos formas:

1. Un incremento en la reproduccion actual influye negativamente sobre la
probabilidad de sobrevivencia.
2. Un incremento en la reproduccién actual influye negativamente sobre el valor

reproductivo de la siguiente clase reproductiva; o sobre ambos.
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Esto coloca al compromiso entre la longevidad vy la reproduccion como el principal
ejemplo de costos de reproduccion (Harshman y Zera, 2006; Flatt, 2011; Roff, 2002;
Edward y Chapman, 2011). Este compromiso puede ser causado por la asignacién
competitiva de recursos limitados para dichos caracteres, es decir, por la llamada
pleiotropia antagdnica, considerada la principal hipotesis explicativa de los compromisos
de historia de vida (Flatt, 2011). Es importante recordar que, si bien los costos de
reproduccién son un tipo de compromiso, no todas las correlaciones negativas que se han
observado son resultado de éstos, éstas también pueden deberse a la seleccidon en

diferente direccion sobre dos caracteres distintos (Stearns, 1992).

Los costos de reproduccion, segun Roff (2002) pueden dividirse en tres categorias por
sus efectos: en el crecimiento, en la sobrevivencia y en la fecundidad futura. Pero para
efectos del presente trabajo, nos enfocaremos en la division propuesta por Edward vy

Chapman (2011), quienes los clasifican como:

1. Fisioldgicos: ocurren en los individuos y son respuestas pldsticas a la disposicion de
recursos. Es decir, que su expresion cambia dependiendo del ambiente. Por
ejemplo, en D. melanogaster su actividad reproductiva estad estrechamente ligada
a los niveles de disposicion de recursos externos.

2. Evolutivos: estos revelan la existencia de estrategias diferentes entre los individuos
de una poblacion. Es decir, que estos costos tienen una base genética y que

pueden responder a la seleccion.

Roff (2002) propone que para detectar un compromiso de la reproduccion es
importante, no sélo establecer la existencia de una correlacién negativa o positiva entre
los caracteres, sino también determinar el mecanismo responsable. Es por ello que, en los
ultimos afios, la investigacidn respecto a los costos de reproduccién se ha enfocado en los
diferentes mecanismos subyacentes que los acompafan. Algunos de estos mecanismos
son (Harshman y Zera, 2006; Edward y Chapman, 2011): La regulacion hormonal, tales
como la insulina o la hormona juvenil; intermediarios metabdlicos y la asignacion de

recursos; la funcidon inmune; proteinas en el fluido seminal de los machos (como en el caso
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de Drosophila melanogaster); y la defensa contra el estrés y la toxicidad; todos estos

detallados en el primer capitulo del presente trabajo.

Costos de la tolerancia

En el capitulo uno hicimos hincapié en dos posibles causas de la tolerancia: la
aclimatizacion y la adaptacién. Siendo ésta ultima de nuestro especial interés, puesto que,
en condiciones de estrés, la tolerancia puede involucrar costos en la adecuacién. Esto es,
los organismos tolerantes tienen genes que les confieren resistencia en presencia del
estrés y la expresion de estos genes puede representar un costo en términos de
adecuacién en ausencia del agente estresante (Harper et al, 1997). Animales tolerantes,
expuestos a factores estresantes movilizan recursos para procesos de reparacién y de
defensa, lo que provoca una demanda de energia que, a su vez, puede tener
consecuencias negativas en la adecuacién (Morgan et al. 2007). Por ejemplo, en
Drosophila, bajo condiciones de estrés por inanicidn, se ha observado que aquellas que
son resistentes presentan menor viabilidad (Chippindale et al. 1996). Otro efecto negativo
de la tolerancia se ha observado en una diminucidon en la longevidad frente a la
desecacion (Gasser et al. 2000), al estrés oxidante (Wang et al., 2001) y a la inaniciéon

(Leroi et al. 1993).

De acuerdo con Harper et al. (1997), en el caso de los metales pesados, existen dos

teorias que pretenden explicar los costos de la tolerancia en los organismos.

1. La hipdtesis de compromisos (The trade-off hypothesis): donde la habilidad
fisioldgica de tolerar los niveles de toxinas puede ser caro en términos de energia u
otros recursos, lo cual repercute en otros caracteres de historia de vida, como el
crecimiento y la reproduccién (Harper et al, 1997; Harshman y Zera, 2006; Morgan

et al., 2007). Por ejemplo, en los escarabajos Poecilus cupreus la fecundidad se ve
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disminuida al estar expuestos a medio contaminado con Zinc (Kramarz y Laskowsi,
1997).

2. La hipodtesis de requerimiento de metales (The metal requirement hypothesis):
donde, debido a los diferentes mecanismos de tolerancia de los organismos,
aquellos que son tolerantes se vuelven menos eficientes en la utilizacién de los
metales esenciales y presentan una deficiencia en ausencia de ellos (Harper et al,

1997; Morgan et al., 2007).

De acuerdo con el apartado anterior, dado que la tolerancia puede implicar costos en
la reproduccion y ésta a su vez incurre en costos en otros caracteres de historias de vida,
en condiciones de estrés podemos esperar que los compromisos entre la fecundidad v el
resto de los caracteres de historia de vida sean mdas marcados o alterados. Nuestro
estudio incluye un factor estresante (Zn) que puede estar infringiendo costos de la
tolerancia adicionales a los costos de la reproduccién o viceversa, que estos Ultimos
limiten los recursos para la tolerancia. Basandonos en esto, en este trabajo proponemos
que, si la tolerancia afecta a la adecuacidn, esta también podria afectar la forma en la que
la fecundidad se relaciona con otros caracteres, lo cual Unicamente se evidenciaria
comparando el comportamiento de organismos tolerantes con el de los no tolerantes bajo

las mismas condiciones de estrés.

Para probar esta hipotesis, analizaremos los posibles compromisos reproductivos que
pueden o no manifestarse en dos poblaciones provenientes de ambientes contrastantes,

en presencia de un ambiente contaminado por metales pesados.
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Compromisos entre la fecundidad y otros caracteres de historia de
vida en presencia de metales pesados.

Los estudios de poblaciones en ambientes contaminados con metales pesados se han
enfocado, hasta ahora, en como éstos pueden afectar o no el desempefio de los
caracteres de Historia de Vida. En poblaciones de D. melanogaster con lineas resistentes y
susceptibles a cadmio, Shirely y Sibly (1999) encontraron que los organismos resistentes
emergian mas tempranamente que las susceptibles en un ambiente contaminado y que,
ademas, tenian mejor adecuacién. Otro ejemplo, en presencia de cadmio, es el de la arafia
Pirata piraticus en el que hembras provenientes de un ambiente contaminado ponian
huevos mas grandes que aquellas que no (Hendrickx et al. 2007); o en el escarabajo
Poecilus cupreus que, en presencia de Zn, presenta una fecundidad baja (Kramarz y
Laskowski, 1997). Todos ellos, ejemplos de cdmo los caracteres de historia de vida
expuestos pueden ajustarse en respuesta a determinado ambiente, pero no de cémo es
que éstos caracteres interactlan entre si, bajo esas condiciones. Por ello, en este estudio
analizaremos como es que la fecundidad interactia con otros caracteres de historia de
vida (la sobrevivencia a la edad adulta, el tiempo de desarrollo y la longevidad) y como es

gue su interaccidén se modifica frente a costos de reproduccidn y costos de la tolerancia.

Hipétesis

Resumiendo lo mencionado en la introduccidn tenemos que la reproduccion y la
tolerancia al estrés (en este caso por metales pesados) son costosas, por lo tanto, las
asociaciones de la fecundidad, como medida de la reproduccion, con otros caracteres de
historia de vida pueden verse afectadas, si los organismos pagan costos de la tolerancia o
costos a la reproduccién en un ambiente estresante. Tomando en cuenta que la expresion
de los compromisos depende de diversos factores (Rose, 2005; Morgan et al. 2007 vy

Harshman y Zera, 2007, ver detalles en capitulo uno), en este estudio analizaremos la
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expresion de los posibles compromisos entre la fecundidad y otros caracteres de historias
vida en la poblacion de origen contaminado en relacién a lo expresado por la poblacién
proveniente de un ambiente normal, la cual tomaremos como control. Es necesario
considerar que ambas poblaciones se mantuvieron bajo las mismas condiciones
ambientales durante 20 generaciones de endogamia, y dado que ambas poblaciones
provienen de ambientes diferentes y poseen un trasfondo genético diferente (Martinez,
2016); esperamos que, después de dichas 20 generaciones de endogamia, las poblaciones
expresen diferencias en los costos de tolerancia a los metales pesados y, por lo tanto, en

los compromisos de historia de vida que aqui se analizan.
Todo lo anterior nos permite plantear las siguientes hipdtesis generales:

1. Silatolerancia a un ambiente estresante involucra una relacién entre fecundidad y
otros caracteres de historia de vida, esperamos que la expresién de esta relacion
sea diferente a lo observado en la poblacién proveniente de un ambiente normal
en las mismas condiciones ambientales.

2. Si la expresion de los compromisos entre la fecundidad y otros caracteres de
historia de vida depende de la presencia de agentes estresantes, esperamos que
esta relacion sea diferente en las poblaciones cuando se sometan a diferentes
concentraciones del contaminante.

3. Finalmente, si la expresiéon de los compromisos entre la fecundidad y otros
caracteres de historia de vida son adaptativos, esperamos que ambos caracteres

presenten una correlacion genética.

De las cuales se desprenden las siguientes predicciones:

1. Si la tolerancia tiene costos en la fecundidad y en otros caracteres, podemos
esperar una correlacién positiva entre ellos, ya que ambos caracteres disminuiran

su valor fenotipico

59



2. Si en condiciones de estrés los costos de reproduccidon son mayores, pueden
causar o acentuar un compromiso (correlacidn genética negativa) entre la

fecundidad y los otros caracteres.

Objetivos

1. Analizar la relacion fenotipica y genética, entre la fecundidad y los otros
caracteres de historia de vida (tiempo de desarrollo, sobrevivencia a la edad
adulta y longevidad en machos), en poblaciones experimentales de moscas
Drosophila melanogaster originarias de un ambiente contaminado y de un
ambiente no contaminado por metales pesados.

2. Analizar si la forma de esta relacion cambia en funcién del ambiente y de la

poblacién.

Métodos

Con el fin de analizar la relacion de la fecundidad con el tiempo de desarrollo, la
sobrevivencia a la edad adulta y la longevidad, estos caracteres fueron medidos en la
progenie de las cruzas del experimento de genética cuantitativa descrito en el capitulo 2.
A manera de recordatorio, a partir de hembras capturadas en el campo, se establecieron
dos poblaciones de laboratorio, una proveniente de la zona aledafa a la mina “La Concha”
(poblacion de origen contaminado) y la otra de la zona conocida como “El Huixteco”
(poblacion de origen no contaminado) en Taxco de Alarcon, Guerrero; zonas contaminada
y no contaminada, respectivamente. Las cruzas realizadas para el experimento siguieron
un disefio de medios hermanos y su progenie fue repartida equitativamente en seis viales,
los cuales contenian los tratamientos experimentales: 0, 5 y 10 mM de cloruro de zinc

(ZnCl,); en lo sucesivo, nos referiremos a este compuesto como zinc (Zn). El procedimiento
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para el establecimiento de las poblaciones experimentales y del experimento de genética

cuantitativa se describe con mas detalle en el capitulo 2.

Medicion de caracteres de Historia de Vida.

Tiempo de desarrollo y longevidad

La medicién del tiempo de desarrollo y la longevidad se describid anteriormente en el
capitulo 2. Los datos obtenidos de estas mediciones fueron: el tiempo de desarrollo
promedio en dias por familia, segln el promedio de dias transcurridos desde la exposicion
al tratamiento hasta el dia de emergencia; y la longevidad de machos promedio para cada
familia, a partir del dia de emergencia y hasta el dia de muerte; no se tomaron en cuenta
las hembras ya que la medicién de fecundidad en ellas podia afectar la estimacion de la

longevidad.

Sobrevivencia a la edad adulta

El porcentaje de sobrevivencia a la edad adulta se estimd, para cada uno de los viales en
los que se repartieron las larvas, como la proporcién de moscas emergidas del total de

larvas que se habia colocado en cada vial.

Fecundidad

Al momento de la emergencia, las hembras de la progenie de las cruzas descritas en el

capitulo 1 se trasladaron a un frasco con levadura activada con un igual numero de
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machos de su misma poblacién para su apareamiento y permanecieron ahi durante 72
horas. Posteriormente, las hembras fueron puestas a ovopositar en cajas de Petri con
medio de uva y levadura activada, la cual habia sido tefiida con colorante artificial
(vegetal) para permitir la observacion y cuantificacién de los huevos. Los huevos puestos

se contaron 24 horas después y se registraron.

Andalisis fenotipico

Para analizar la relacién entre la fecundidad y los diferentes caracteres a nivel fenotipico,
se buscé hacer una correlacion entre la fecundidad y cada uno de los otros caracteres. Sin
embargo, debido a la presencia de muchos ceros, la fecundidad no presenté una variacién
continua. Es por ello que, las familias se clasificaron en categorias de acuerdo a la
fecundidad que presentaron. En total fueron cuatro categorias: nula, baja, media y alta
fecundidad, se asignaron numeros a dichas categorias de cero a tres, lo que las designd
como variable nominal, ocupado los siguientes intervalos: 0, en la que no se presentd
fecundidad; 1, de 0.25 a 26; 2, de 26.5 a 52; y 3, de 52.25 a 171. Usando la categoria de
fecundidad como variable explicativa y cada cardcter como variable dependiente
realizamos un andlisis de covarianza (ANCOVA), el cual nos permitié observar si los
caracteres presentaron diferencias asociadas a las categorias de fecundidad. Esto permitio
dar cuenta de la existencia o no de alguna relacidon entre ambos caracteres, y evidenciar

de manera indirecta la presencia de un compromiso fenotipico.
Este andlisis se llevd a cabo mediante el modelo lineal generalizado siguiente:

Caracter = catfecund + pob + conc + pob * conc + pob * catfecun + conc
* catfecun + pob = conc * catfecund + apareamiento + dia + macho

+ hembra

62



Donde la variable de respuesta es el caracter fenotipico del que queremos conocer su
relacion con la fecundidad, como la sobrevivencia a la edad adulta, el tiempo de
maduracion y la longevidad en machos; catfecund es la categoria de fecundidad (nula (0),
baja (1), media (2) alta (3)); pob es la poblacién (de origen contaminado o no
contaminado); conc es la concentracion del tratamiento experimental (0, 5, 10 mM Zn).
Los efectos fijos son: la categoria de fecundidad, la poblacién, la concentracion del
tratamiento experimental y la interaccién entre estas variables. En este modelo, la
interaccion entre las diferentes variables, por ejemplo, la interaccion entre: la poblacion y
la categoria de fecundidad, la poblacién y la concentracion, etc., estan sefialadas por “*”.
En este andlisis, los factores que mas nos interesan por la informacién que aportan acerca

de la relacion entre los caracteres son:

* |a categoria de fecundidad que aporta informacién sobre la relacion entre la
fecundidad y el caracter. Es decir, si los valores fenotipicos del caracter pueden o
no estar asociados a una categoria de fecundidad,

e la interaccién entre la poblacion y la categoria de fecundidad, que indica si la
asociacion entre los valores fenotipicos del caracter y las diferentes categorias de
fecundidad son diferentes entre poblaciones, o bien, si la poblacion tiene un efecto
en esta relacion,

* la interaccién entre la categoria de fecundidad y la concentracién, que indica si la
relacidn entre ambos caracteres cambia dependiendo de la concentracion de zinc
\Z

e |a interaccion entre poblacion, concentracion y categoria de fecundidad, que nos
dice si la relacidon entre estos caracteres en cada poblacion es distinta en las

diferentes concentraciones.

También se consideraron como efectos fijos las variables que representan un
artefacto del disefio experimental, como el tipo de apareamiento y el dia en que las larvas
fueron colectadas. El padre (macho) y la madre (hembra) de cada familia se consideraron

como variables aleatorias y se incluyeron en el modelo para tomar en cuenta la estructura
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de las familias experimentales y cualquier correlacion entre los datos debida a esta. Para

estos analisis se utilizé el programa estadistico SAS © 9.0 (2002).

Anadlisis genético

El andlisis de correlacion genética entre fecundidad y otros caracteres de historia de vida
se llevé acabo tal como se detalla en el capitulo anterior, con la particularidad de que para
favorecer la convergencia, los datos se transformaron de la siguiente manera: fecundidad
y sobrevivencia a la edad adulta con la funcién inversa; mientras que el tiempo de

desarrollo y longevidad se analizaron sin transformacién alguna.

Resultados

Relacion entre fecundidad y tiempo de desarrollo

Andlisis fenotipico

El tiempo de desarrollo fue significativamente diferente entre las categorias de
fecundidad (Cuadro 3.1), siendo en la categoria de fecundidad 2, donde se tiene menor
tiempo de desarrollo (Figura 3.1A). Las poblaciones fueron significativamente diferentes
en el tiempo de desarrollo de las diferentes categorias de fecundidad, como lo muestra la
interaccién poblacién*categoria de fecundidad significativa (Cuadro 3.1). En la categoria
de fecundidad cero, ambas poblaciones tuvieron un tiempo de desarrollo similar v,
mientras que la poblacion de origen contaminado presenté un tiempo de desarrollo
similar entre las diferentes categorias de fecundidad, la poblacion de origen no
contaminado presentd un tiempo de desarrollo mas corto en las categorias de mayor

fecundidad (Figura 3.1B). Lo que puede indicar la presencia de un compromiso en la
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poblacién de origen no contaminado que no se observd en la poblacidon de origen

contaminado.

No observamos efectos significativos de la interaccion entre las categorias de
fecundidad, las poblaciones y las concentraciones de Zn (Cuadro 3.1, figura 3.1C), lo que
significa que la forma en que el tiempo de desarrollo se relaciona con la fecundidad en

cada poblacién se mantuvo para todos los tratamientos (Cuadro 3.1).

Cuadro 3.1. Analisis de la variacion de la Sobrevivencia a la edad adulta, tiempo de
desarrolloy longevidad de machos en funcidon de la categoria de edad que presenté cada
familia, la poblacién de origenvy la concentracién de Zn del tratamiento experimental. Los
valores corresponden a la F del analisis de ANOVA tipo 3. Los grados de libertad se
presentan entre paréntesis y los diferentes niveles de significancia son: 0.1+, 0.05 *, 0.005
e 0.0001™™™

Tiempode Sobrevivenciaala Longevidad en

Caracter desarrollo edad adulta machos
Fuente de variacion
Categoria de fecundidad 3.983 28 2.52 (3598 1.36(3 114
Poblacién 2.01(1 159 4.87 (125* 0.02, 4 7
Concentracién 3.915,75 7.393291)** 9.42; 151" **
Poblacién*Concentracidon 0.25(; 274 1.41; 540, 1.085 114
Poblacion*Categoriade 4.395 555 ** 2.713509)* 0.23709
fecundidad
Concentracion* Categoriade 0.8 (283 3.195 297 * 1.19 156
fecundidad
Poblacién*Concentracion*cat 0.27 5 283 1.325 207 1.035631)
egoria de fecundidad
Apareamiento 7.03;1178)* 1.06(; 50 2.5
Dia 41.84(2’135)*** 2.2(5127) 0.56(; 239
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Figura 3.1. Tiempo de desarrollo en las diferentes categorias de fecundidad en A) Ambas
poblaciones juntas, B) Las dos poblaciones contrastantes, C) Las diferentes concentraciones
de Zn de los tratamientos experimentales. Las barras verticales corresponden al error
estandar. Los grupos se consideraron diferentes cuando los errores estandar no se
sobrelaparon.
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Andlisis genético

En la poblacion de origen no contaminado no observamos correlaciéon genética ni
ambiental entre la fecundidad y el tiempo de desarrollo en ninguno de los tratamientos
experimentales debido a que en algunos casos no hubo convergencia (NC), y en otros

porque la correlacion no pudo estimarse (NE); de igual forma, tampoco, observamos

efectos maternos (Cuadro 3.2).

Cuadro 3.2. Estimacion de correlaciones genética, ambiental y por efectos maternos en el
tiempo de desarrolloy la fecundidad. NC son las correlaciones que no convergieron. NE son
las correlaciones no estimadas. Los diferentes niveles de significanciason: 0.1+, 0.05 *,

0.005 **, 0.0001 ***

Origendela Correlacion Correlacion Efectos
poblacién [CIZn mM] genética ambiental maternos
0 NC NC NC
No contaminado
5 NE -0.004013721 NE
10 -58721412.93 NE NE
0 1.889467784% 0.204871107+ -4.221900148 +
Contaminado
5 NE 0.146275091 *** NE
10 NE -0.013441002 NE
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La poblacién de origen contaminado mostrd, solamente en el tratamiento control,
una correlacion genética positiva y significativa entre estos caracteres y una correlaciéon
ambiental positiva y significativa en el tratamiento 5 mM. Esta poblacién también mostré
una correlacién ambiental positiva y efectos maternos marginalmente significativos en el

tratamiento control (Cuadro 3.2).

Relacion entre fecundidad y sobrevivencia en la edad adulta

Andlisis fenotipico

De acuerdo al analisis de ANCOVA, encontramos que existen diferencias marginales en la
sobrevivencia a la edad adulta entre las familias con diferentes categorias de fecundidad,
esto es para el conjunto de datos completo (ambas poblaciones juntas) (Cuadro 3.1,
Figura 3.2A). En general, las familias de fecundidad mads alta presentaron una
sobrevivencia ligeramente mas baja que las de fecundidad intermedia, pero presentaron
mayor variacion (Figura 3.2A). También observamos un efecto significativo de la
interaccion entre las categorias de fecundidad y la poblacion de dénde las familias son
originarias, es decir, que la relacién entre la sobrevivencia y la fecundidad es diferente
entre ambas poblaciones (Cuadro 3.1). Para las categorias de fecundidad 0, 1 y 2 la
sobrevivencia a la edad adulta es similar entre ambas poblaciones. La poblacién de origen
no contaminado presenta mayor sobrevivencia en la categoria de fecundidad 3, a
diferencia de la poblaciéon de origen contaminado que presenta una disminucién en la
sobrevivencia de la categoria de fecundidad alta (3) (Figura 3.2B). Es decir, las familias
provenientes de la poblacién de origen no contaminado, que tuvieron mayor fecundidad,
también tuvieron mayor sobrevivencia. Mientras que las familias provenientes de la
poblacién de origen contaminado con fecundidad alta tuvieron menor sobrevivencia a la
edad adulta. Esto sugiere un posible compromiso expresado por las familias de la

poblacién de origen contaminado en el ambiente con mayor concentracion de zinc.
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En este analisis también encontramos efectos significativos de la interaccion entre las
categorias de fecundidad y la concentracién de Zn (Cuadro 3.1). Esto significa que la
relacion entre la fecundidad y la sobrevivencia a la edad adulta depende de la
concentracion a la que las familias estuvieron expuestas. Las familias con las categorias de
fecundidad 0, 1 y 2 presentan niveles de sobrevivencia similares en los diferentes
tratamientos; mientras que las familias con categoria de fecundidad 3 tuvieron una mayor
sobrevivencia en el tratamiento control y menor sobrevivencia en los tratamientos con
concentracion de Zn medio y alto (Figura 3.2C). Lo que sugiere un compromiso entre la
fecundidad y la sobrevivencia, que se expresa en altas concentraciones de Zn, que se

observa cuando consideramos a ambas poblaciones juntas.

La interaccion entre la categoria de fecundidad con la concentracién de Zn vy la
poblacién no fue significativa, es decir, que la relacién entre la fecundidad vy la
sobrevivencia, que presentaron cada una de las poblaciones, no fue afectada por la

concentracion de zinc (Cuadro 3.1).

Andlisis genético

La poblacion de origen no contaminado mostréd una correlacion genética positiva y
marginalmente significativa entre la sobrevivencia a la edad adulta y la fecundidad que se
expreso en el tratamiento de concentracion alta de Zn, mientras que en el tratamiento sin
concentracion de Zn no pudo observarse correlacion alguna porque no hubo convergencia
(Cuadro 3.3). En otros tratamientos no encontramos una correlacion genética ni ambiental
ni por efectos maternos para la relacion entre estos caracteres en esta poblacién (Cuadro

3.3).

Por otro lado, la poblacién de origen contaminado presentd una correlacion
ambiental positiva y significativa en el tratamiento de concentracion media (Cuadro 3.3) y
una correlacion ambiental negativa, marginalmente significativa entre la sobrevivencia a
la edad adulta y la fecundidad en el tratamiento control.
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Cuadro 3. Estimacion de correlaciones genética, ambiental y por efectos maternos en la
sobrevivencia a la edad adulta y la fecundidad. NC son las correlaciones que no
convergieron. NE son las correlaciones no estimadas. Los diferentes niveles de significancia

son: 0.1+, 0.05*, 0.005 **, 0.0001 ***

Origendela Correlacion Correlacion Efectos
poblacion [CIZn mM] genética ambiental maternos
0 NC NC NC
No contaminado
5 NE 0.555018862 NE
10 2.480416106+ 0.177809633 -6.31115363
0 1422090437 -0.085314792+ NE
Contaminado
5 NE 0.465488229*** NE
10 0.15357803 -0.285526322 1.187935708
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Figura 3.2. Sobrevivencia a la edad adulta en las diferentes categorias de fecundidad en A)
ambas poblaciones juntas, B) las dos poblaciones contrastantes, C) las diferentes
concentraciones de Zn de los tratamientos experimentales. Las barras verticales
corresponden al error estandar. Los grupos se consideraron diferentes cuando los errores
estandar no se sobrelaparon.
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Relacion entre la fecundidad y la longevidad en machos

Andlisis fenotipico

El analisis de ANCOVA no reveld ningun efecto significativo de la categoria de fecundidad

en la longevidad (Cuadro 3.1).

La interaccion de la poblacién con la categoria de fecundidad no fue significativa, lo
que indica que tampoco se observd una relacidon entre las diferentes categorias de
fecundidad y la longevidad al analizar cada poblacion independientemente (Cuadro 3.1,
Figura 3.3A). El mismo patrén se observa al comparar la relacion de la longevidad con las
diferentes categorias de fecundidad entre los diferentes tratamientos de zinc, como lo
muestra la falta de significancia de la interaccién de la concentracidon de zinc con la
categoria de fecundidad (Cuadro 3.1, Figura 3.3B). Finalmente, la interaccidon poblacion*
concentracion*categoria de fecundidad no fue significativa, lo que indica que la
concentracion no cambia la falta de relacién entre las categorias de fecundidad y Ila

longevidad al interior de ambas poblaciones (Cuadro 3.1).

Andlisis genético

En el caso de la relacién entre la longevidad de machos y la fecundidad, no observamos
una correlacién genética en ninguna de las combinaciones posibles de poblacion vy
concentracion de tratamiento experimental; en ambas poblaciones en el tratamiento sin
Zn la correlacidon no se observd a causa de la no convergencia (Cuadro 3.4). De igual
manera, no hubo correlacién ambiental ni por efectos maternos significativas, entre la
longevidad de machos y la fecundidad, en las combinaciones de poblacién*tratamiento

gue si convergieron (Cuadro 3.4).
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Cuadro 3.4. Estimacion de correlaciones genética, ambiental y por efectos maternos en la
longevidad de machosy la fecundidad. NC son las correlaciones que no convergieron. NE
son las correlaciones no estimadas. Los diferentes niveles de significanciason: 0.1+, 0.05 ¥,

0.005 **, 0.0001 ***

Origendela Correlacion Correlacion Efectos
poblacion [CIZn mM] genética ambiental maternos
0 NC NC NC
No contaminado
S NE 0.238411318 0.253533348
10 1.143901892 0.577265623 NE
0 NC NC NC
Contaminado
5 169495369.5 0.288610606 NE
10 1.28322E+16 0.059057544 NE
Discusion

Como se menciond en la introduccién, el trasfondo genético de las poblaciones, la
interaccidon genotipo ambiente, el régimen de seleccién y la endogamia son factores que
pueden modificar la expresion de las correlaciones en las poblaciones. En este estudio, las
poblaciones experimentales han sido sometidas a las mismas condiciones ambientales
durante 20 generaciones de endogamia, sin embargo, debido a su origen (contaminado vy

no contaminado) y a los posibles costos de la tolerancia que puede presentar la poblacién

74



de origen contaminado esperdbamos un comportamiento diferente entre ambas
poblaciones. Cabe recordar que si la tolerancia significa un costo para ambos caracteres
nosotros esperabamos que la correlacién entre la fecundidad y otros caracteres de
historias de vida fuera positiva en la poblacion de origen contaminado y por el contrario,
que si los costos de reproduccién son mayores en condiciones de estrés, podriamos
encontrar correlaciones negativas entre la fecundidad y los otros caracteres en este tipo

de ambientes.

Para facilitar la discusion, procederemos a analizar la relacidon de la fecundidad con

cada caracter por separado.

Fecundidad y tiempo de desarrollo

La comparacién entre poblaciones en la relacién entre el tiempo de desarrollo y la
fecundidad es complicada debido a que la informacidon que contamos de cada poblacién
proviene de analisis diferentes. En este caso, no contamos con informacién sobre lo que
sucede a nivel genético en la poblacion de origen no contaminado ya que no obtuvimos
resultados para ésta en el analisis correspondiente. Lo que nos insta a realizar una

comparacion entre ambas poblaciones en tres escalas diferentes.

En primer lugar, el andlisis a nivel fenotipico sugirié que la poblacidn de referencia, la
poblacién de origen no contaminado, presenté un compromiso fisioldgico entre la
fecundidad y el tiempo de desarrollo que se mantiene independientemente del
tratamiento experimental, mientras que el mismo andlisis no evidencid ningun
compromiso fisioldgico para la poblacién de origen contaminado. Por otro lado, el andlisis
genético no tuvo la resolucién suficiente para revelar alguna correlacién, entre estos
caracteres (si es que existe) para la poblacién de origen no contaminado; mientras que,
para la poblaciéon de origen contaminado, se observaron correlaciones positivas en el

ambiente sin zinc y en la concentracién 5 mM de zinc. Estos resultados en general
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sugieren que las poblaciones se comportan de manera diferente para la relacién de
tiempo de desarrollo y fecundidad. Una explicacion posible es la diferencia en el trasfondo
genético que poseen las poblaciones (Rose et al., 2005; Martinez, 2016), es decir, el origen
que tienen. Ya sea que provengan de un lugar contaminado o de uno no contaminado, las
poblaciones tienen puntos de partida genéticamente diferentes y tuvieron trayectorias

evolutivas diferentes durante las 20 generaciones de endogamia en el laboratorio.

En segundo lugar, al comparar el comportamiento de cada poblacion observamos
que la poblacion de origen no contaminado, presentd un compromiso fisiolégico entre la
fecundidad y el tiempo de desarrollo que se mantiene independientemente del
tratamiento experimental. Esto concuerda con la idea de que el tiempo de desarrollo
rapido puede ser adaptativo, como mencionamos en el capitulo dos, asegurando que el
desarrollo de las moscas esté completo y puedan reproducirse antes de que las
condiciones ambientales se deterioren (Sorensen y Loeschcke, 2004; Parsons, 2007) ; sin
embargo, el analisis genotipico no nos dio la resolucion suficiente para probar la
heredabilidad de esta relacién, ni evidencié una correlacidén genética, ambiental o por
efectos maternos para estos caracteres. Pankaj y Sharma (2014) indican que la
observacion genética de un compromiso no sélo depende de la arquitectura genética del
organismo, sino también de los protocolos experimentales. En este caso, es necesario
tomar en cuenta que los analisis fenotipico y genético no son equivalentes porque, para
realizar la ANCOVA del analisis fenotipico, tuvimos que agrupar las familias en categorias
de fecundidad, algo que no se hizo en el andlisis genético. En tanto que, en el andlisis
genético tuvimos que separar los datos de cada combinacion de poblacién con
concentracion, debido a que el tamafio de muestra no fue suficientemente grande para
hacer un analisis que incluyera todos los factores; lo que disminuyé los grados de libertad
y la precision de las estimaciones de las correlaciones genéticas. Posiblemente esto
disminuyd la probabilidad de que observaramos un compromiso genético, en caso de que

este estuviera presente como lo sugiere el analisis fenotipico.

Por otro lado, la poblacién de origen contaminado presentd una correlacion genética
positiva en el ambiente libre de zinc y una correlacién ambiental positiva en la
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concentracion de 5 mM. Esto nos permite dar cuenta de que el ambiente es determinante
para esta poblacidn, ya que éste puede afectar la correlacion entre estos caracteres. El
cambio ambiental al que las moscas son expuestas, en este caso, las diferentes
concentraciones de Zn, puede explicar por qué no se presenta una correlacion para la
poblacién de origen contaminado en un ambiente con presencia de zinc, puesto que el
cambio de ambiente puede, no sélo modificar el signo de una correlacién, sino que
también, si es muy estresante, puede romper los compromisos y que éstos no se puedan

observar (Rose et al. 2005).

De acuerdo con nuestra hipdtesis, si el costo de la tolerancia en un ambiente libre
de metales involucra a ambos caracteres, éstos disminuirian su valor fenotipico, por lo que
esperariamos encontrar una relaciéon positiva entre ambos caracteres. La correlacidon
genética positiva entre tiempo de desarrollo y fecundidad, observada en la poblacién de
origen contaminado, en el ambiente libre de zinc, parece seguir lo predicho por esta
hipdtesis. El tiempo de desarrollo influye en la calidad de los organismos, que puede estar
reflejada, por ejemplo, en el tamano de éstos, el cual esta relacionado indirectamente con
la fecundidad (Mouseeau y Dingle, 1991; Roff, 2000) Segun van Noordwijk y De Jong
(1986), los organismos con mayor calidad pueden tener mds progenie y también una
mayor longevidad, lo que produce una correlacién positiva (Metcalfe y Monaghan, 2013).
Esta correlacion positiva ha sido reportada en Drosophila por Hirazumi (1961, en Nunney,
1996); también por Rose (1984b), quien ademas, menciona que las correlaciones positivas
dominan sobre las negativas. Segun Giesel et al. (1982, en Rose, 1984b), todos los
componentes de la adecuacién se encuentran correlacionados positivamente con sélo
algunos ajustes, dependiendo del ambiente. Esto significa que la presencia de la
correlacién positiva entre fecundidad y tiempo de desarrollo, puede no ser extrafia y
podria ser un reflejo de la condicién de los organismos en cada ambiente. La correlacién
genética positiva para la poblacion de origen contaminado en el ambiente libre de
contaminante, también, puede indicar que hubo seleccién sobre la condiciéon de los
individuos de la poblacion de origen contaminado en este ambiente. Esta seleccidén puede

deberse a que los individuos de esta poblacion estaban adaptados a un ambiente
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contaminado y al estar expuestos a un ambiente libre de contaminaciéon durante 20
generaciones, pagaron costos de tolerancia favoreciéndose los organismos con una mejor
condicién general. Es decir, que esta poblacidon, como tolerante a los metales pesados,
presentd gastos fisioldgicos que no son adaptativos en un ambiente libre de zinc. También
es posible que no observemos una correlacién en el ambiente con mayor contaminacion
debido a que la poblacién de origen contaminado ya no estda adaptada al ambiente
contaminado, y que este ambiente afectd la expresién de un caracter, causando que la

correlacién se rompiera.

Estos resultados contrastan con lo observado en diferentes estudios a nivel fenotipico
y/o genético en poblaciones de D. melanogaster sometidas a seleccién o a ambientes
estresantes, donde la relacidn entre estos caracteres es negativa (Nunney, 1996; Dey et al.
2008; Roff, 2000; Rodrigues et al. 2015; Sorensen y Loeschcke, 2004; Teder et al, 2008).
Esta observacion también es contraria a lo reportado en D. ananassae (Yadav y Singh,
2007) y en otros organismos como en el grillo Gryllus pennsylvanicus en poblaciones
naturales (Simons y Roff, 1996), en coledpteros (Seslija y Tuic, 2003) y en escarabajos
sometidos a estrés por Zn, donde se observd un tiempo de desarrollo prolongado y una
fecundidad baja (Kramarz, 1997). Dicho contraste puede deberse a que en los estudios
anteriormente mencionados, los organismos fueron seleccionados para ser tolerantes, y
en nuestro caso, la poblacién de origen contaminado tuvo que pagar costos de la
tolerancia en un ambiente libre de contaminantes durante 20 generaciones de

endogamia.

Ahora bien, las correlaciones genéticas pueden ser afectadas por las interacciones
genotipo ambiente, ya que el ambiente puede cambiar el signo de las correlaciones
genéticas entre caracteres (Rose et al., 2005). En nuestro caso, el anadlisis fenotipico
sugiere que esta interaccion no existe (como lo indica la falta de significancia en la
interaccién poblaciéon * concentracidn * categoria de fecundidad). Al mismo tiempo,
también, es importante considerar que el grado de endogamia también puede cambiar el
signo en las correlaciones genéticas (Simons y Roff, 1996; Rose et al., 2005). Las
poblaciones experimentales estuvieron en condiciones de laboratorio durante 20
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generaciones de endogamia, lo cual pudo provocar depresién endogamica, que a su vez
disminuyd los valores de todos los caracteres de historia de vida y produjo una correlacion
positiva entre ellos (Rose et al., 2005); lo anterior podria ser una de las causas por las que
la poblacion de origen contaminado presenta correlaciones positivas. Sin embargo, no
tenemos resultados en el andlisis genético en la poblacién de origen no contaminado, que
nos permitan saber que podria estar ocurriendo en ella a nivel genético y el compromiso

fenotipico observado entre estos caracteres, en esta poblacidn, contradice esta hipotesis.

Fecundidad y sobrevivencia a la edad adulta

A nivel fenotipico, la poblacion de origen no contaminado no mostrd ninguna relacidn
entre fecundidad y sobrevivencia a la edad adulta mientras que la poblacién de origen
contaminado presenté un posible compromiso entre la fecundidad y la sobrevivencia a la
edad adulta, donde aquellas familias con mayor sobrevivencia tuvieron menor fecundidad
independientemente del tratamiento experimental. Esto concuerda parcialmente con
nuestras hipotesis, en la que esperdbamos una diferencia en esta relacién entre las
poblaciones; y nuestros resultados indican que éstas estan diferenciadas para este

compromiso.

Al igual que para la relacién entre el tiempo de desarrollo y la fecundidad, una
expresion diferente del compromiso entre sobrevivencia a la edad adulta y fecundidad
entre ambas poblaciones, la podemos explicar porque éstas provienen de lugares
contrastantes, en referencia a la presencia de metales pesados en el suelo. Suponemos
gue, originalmente, la poblacion del ambiente contaminado poseia un genotipo distinto al
de la poblacién de origen no contaminado (Jordaens et al., 2006); y estas diferencias entre
poblaciones parecen haberse mantenido a pesar de que la endogamia y deriva génica, que
sufrieron las familias durante las 20 generaciones de endogamia, pudieron haber

promovido una homogeneizacion entre poblaciones.
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A nivel genético, la poblacién de origen no contaminado presenté una correlaciéon
genética positiva entre ambos caracteres en el ambiente con mayor concentracion de zinc
(10 mM Zn) y la poblacidon de origen contaminado presentd una correlacion ambiental
significativa y negativa entre estos dos caracteres en el tratamiento libre de zinc que
cambia de direccién negativa a positiva en presencia de zinc. Nuevamente, estos
resultados sugieren que no existe un compromiso genético entre estos caracteres en el
ambiente con mayor concentracion de zinc, ya que ambas poblaciones presentan
correlaciones positivas y se favorece a los individuos con mejor condicién. El origen
ambiental de esta correlacion en la poblacidn de origen contaminado indica que la
relacion entre la sobrevivencia a la edad adulta y la fecundidad es plastica para esta
poblacion, es decir, que cambia segun el ambiente en el que esté. Mientras que el origen
genético de la correlacion en la poblacién de origen no contaminado indica que dicha
correlacién es heredable en esta poblacion, confiriéndole cierta capacidad de respuesta
evolutiva al estrés ambiental. Esto Ultimo es coherente con lo observado en la relacidn
entre fecundidad y tiempo de desarrollo, donde parece haber seleccion de organismos
con una mejor condicion. Una correlacion positiva se puede observar en un ambiente que
merma las condiciones generales de los organismos, debido a que éste impone costos a
los organismos que disminuyen los valores fenotipicos de los caracteres (Rose et al., 2005).
La correlacion positiva entre estos caracteres, que presentan ambas poblaciones, en el
ambiente con mayor concentracion de zing, indica que, si consideramos a la sobrevivencia
como un indicativo de la condicidn, las familias que tienen una mayor sobrevivencia,
presentan organismos con una mejor condicion y que son favorecidos con una mayor
fecundidad en este ambiente. Otra explicacién que podemos apuntar es que, tal vez, la
sobrevivencia se encuentra asociada con otro caracter, por ejemplo, al tiempo de
desarrollo, como lo mencionan Borash et al. (2000), quienes observaron que, en moscas
con rapido desarrollo, se reduce la viabilidad, y que, ademds, son vulnerables a ambientes
toxicos; estd asociacidn, significaria una menor calidad en la progenie y menor fecundidad.
Una disminucién en el valor fenotipico para estos caracteres, concuerda con la correlacion

positiva que observamos para fecundidad y tiempo de desarrollo en el ambiente con zinc.
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Este resultado también concuerda con otros en que se han reportado correlaciones
positivas en D. melanogaster entre la fecundidad y sobrevivencia a la edad adulta (Garcia
et al. 1994, en Fernandez y Lépez-Fanjul, 1996); y en condiciones de estrés por bajas
temperaturas, donde, tanto la sobrevivencia como la fecundidad disminuyen (Marshall y

Sinclair, 2010).

Por su lado, la correlacidén positiva que presenta la poblacién de origen contaminado
en presencia de la mayor concentracion de Zn, sugiere un comportamiento parecido al
de la poblaciéon de origen no contaminado, con la diferencia de que su variacidn es
ambiental y, por lo tanto, plastica. Si consideramos que la poblacion de origen
contaminado se comporta de manera similar a la poblacién de origen no contaminado, en
el ambiente estresante, como un reflejo de la disminucién en la condicion de los
organismos como una respuesta a un medio estresante (Mousseau y Digle, 1991),
podriamos pensar que esta poblacidn perdio la tolerancia a los metales pesados debido a
la seleccidn que sufrio por pagar los costos de la tolerancia durante las 20 generaciones de
endogamia sin el agente selectivo y por lo tanto, ahora se encuentra maladaptada a este
ambiente (Martinez,2016). Sin embargo, en el caso de |la poblacion de origen contaminado
como una poblacién que suponemos, en principio, adaptada a un ambiente contaminado,
también, es probable que existan individuos que estén expresando alelos que les
confieren resistencia a los metales pesados, (Leroi et al.,, 1994b; Lagisz et al. 2002). Por
ejemplo, en poblaciones naturales de Drosophila adaptadas a ambientes estresantes se
ha observado que presentan un mejor desempefio en caracteres de historia de vida como
son: desarrollo rdpido, alta sobrevivencia y longevidad (Parsons, 2007). Entonces, la
correlacién positiva puede deberse a que los valores fenotipicos de ambos caracteres en
lugar de disminuir, aumentaron (a diferencia de la poblaciéon de origen no contaminado,
donde probablemente los valores disminuyeron); y que ambas poblaciones responden con
un cambio en la utilizacidon de recursos debido a fluctuacion de la exposicién al estrés
(Marshall y Sinclair, 2010). Esto seria coherente con la idea de que miembros de la
poblacién de origen contaminado pagaron costos de la tolerancia en un ambiente libre del

contaminante.
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Un resultado de la influencia del ambiente y del caracter plastico de la relacién en la
poblacién de origen contaminado lo observamos en el cambio de direcciéon de la
correlacién de negativa en un ambiente sin Zn, a positiva en el ambiente con Zn (Leroi et
al, 1994a). Es posible que este cambio sea reflejo de la seleccidon que sufren los miembros
de la poblacién de origen contaminado, en un ambiente sin zinc, por pagar los costos de la
tolerancia. Entonces, la correlacion ambiental negativa observada para esta poblacion, en
el ambiente libre de zinc, indica la existencia de un compromiso plastico entre estos
caracteres que se expresa dependiendo del ambiente, del que no podemos decir que es
adaptativo, puesto que no encontramos un componente genético. Este compromiso
plastico puede indicar que las moscas provenientes de un ambiente contaminado pagan
un costo de tolerancia en sus valores fenotipicos en el ambiente no contaminado durante
las 20 generaciones de endogamia, dando como resultado moscas con mejor condiciéon
(con mayor sobrevivencia promedio) y menor fecundidad (realizan una mayor inversion en

mantenimiento a costa de la fecundidad).

Fecundidad y longevidad en machos

La fecundidad y la longevidad en machos no presentaron una relacién fenotipica entre
ellos y tampoco mostraron una correlacion genética en ninguna de las combinaciones
posibles de poblacion y concentracion de zinc. En contraste con otros trabajos donde se
ha observado una correlaciédn negativa, con base genética, entre reproduccion y tiempo
de vida (Patridge y Andrews, 1985; Prowse y Partridge, 1997; Vermeulen et al., 2006;
Marshall y Sinclair,2010; Rose, 1984a; Gasser et al., 2000) y con aquellos en donde los
factores ambientales permitieron la observacion de esta misma ( Patridge y Andrews,
1985; Prowse y Partridge, 1997; Vermeulen et al., 2006; Marshall y Sinclair, 2010; Rose,
1984a; Gasser et al., 2000) (todos ellos en hembras de D. melanogaster), nosotros no
observamos un compromiso a nivel fenotipico y/o genético entre estos caracteres, en

ninguna combinacion de los tratamientos y poblaciones experimentales.
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Siendo éste uno de los principales ejemplos de compromisos de historia de vida (Rose
et al, 2005) y al tener ambas poblaciones un trasfondo genético diferente, en nuestra
hipdtesis original esperdabamos que la poblacion de origen contaminado presentara
diferencias en la expresion de este compromiso con la poblacién de origen no
contaminado; y que también presentara un compromiso entre la fecundidad y la
longevidad en los ambientes libres de estrés como respuesta a un posible costo
reproductivo. La mayoria de los estudios que analizan la relacién entre la fecundidad y la
longevidad, lo hacen considerando los efectos de la fecundidad en la longevidad de las
hembras, en contraste, en este trabajo analizamos la relacion de fecundidad en hembras y
de la longevidad en machos de la misma familia. Es decir que, analizamos si los caracteres
de fecundidad y longevidad estan ligados genéticamente. En otras palabras, en el caso de
encontrar una correlacién genética negativa, los alelos que arrojan una baja longevidad
estarian asociados, en el genoma, con alelos que resultan en una alta fecundidad; y la
correlacién observada se deberia a desequilibrio de ligamiento ya sea porque los alelos
estan cercanos en el genoma o bien, que haya ocurrido una seleccion correlacionada. Sin

embargo, esto no se observé.

Generalmente se considera que el mayor costo reproductivo lo tienen las hembras,
mientras que en los machos el costo es relativamente bajo (De Loff, 2011). Sin embargo,
en los machos, se espera un costo en la longevidad por la actividad reproductiva, ya que
invierten nutrientes en el mantenimiento y reparacion corporal, asi como en el cortejo en
un periodo de larga actividad reproductiva (Patridge y Andrews, 1985; Prowse y Patridge,
1997; Hunt et al., 2006; Edward y Chapman, 2013, Mishra y Omkar, 2006; Miyatake, 1997).
Los machos en este experimento no se encontraron sometidos a dicho estrés reproductivo,
asi que no sufrieron un desgaste fisioldgico considerable, lo que explicaria que los machos

no pagaron costos de la reproduccién en longevidad.

De acuerdo con nuestras hipdtesis, el que la poblacién de origen contaminado
presentara una correlacion ambiental positiva en un ambiente libre de zinc, indicaria que
probablemente esta pagando costos de tolerancia, debido a una disminucion en el valor
fenotipico de ambos caracteres. Pero no observamos ninguna correlacion, por lo que el

83



analisis de esta relacion no aporta evidencia sobre si se estan pagando costos de la

tolerancia en longevidad, o en recursos asignados al mantenimiento.

Una posible explicacién es que el compromiso no se observara debido a que la
poblacién de origen contaminado pudo haber perdido tolerancia durante la adaptacion a
las condiciones del laboratorio, que se redujera la intensidad de la seleccion por
resistencia (Hoffman et al. 2001) y como resultado, estuviera mds adaptada a un ambiente
libre de zinc, dejando de pagar costos de la tolerancia en ese ambiente. De acuerdo con
esto, esperariamos encontrar una respuesta al estrés. No obstante, nosotros tampoco

observamos una relacién en el ambiente contaminado.

La pregunta que nos hacemos es épor qué no observamos correlacién alguna? Las
moscas del presente estudio fueron muy longevas, pero no se encontrd varianza genética
para la longevidad (Martinez, 2016). Cuando hay ausencia de varianza genética, no se
presenta correlacion genética alguna con otros caracteres. Esta falta de correlacidon
genética concuerda con lo reportado en el capitulo anterior, en la relacion entre

longevidad en machos y el tiempo de desarrollo.

Otra razéon por la que no detectamos una correlacion significativa entre estos
caracteres puede ser que nosotros medimos la fecundidad de un sdlo dia, tomandola
como un indicativo de la fecundidad total. Sin embargo, esta medida de fecundidad suele
relacionarse con la edad de las hembras; y nosotros no consideramos esta variable en el
experimento. Ademas de que este andlisis se hizo con machos, por lo que no estamos
observando costos de la reproduccién, ya que no se reprodujeron. Todo lo anteriormente
mencionado, significa que: no es que no exista el compromiso, sino que no lo detectamos

con los datos obtenidos.
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Conclusiones generales

En conclusidn, en la relacion observada entre la fecundidad y el tiempo de desarrollo, los
analisis sugieren que las poblaciones se comportan de manera diferente con respecto a
esta relacion. De manera particular, el analisis fenotipico sugiere un compromiso
fisioldgico para la poblacidn de origen no contaminado, pero la falta de evidencia genética
nos impide comprobar su caracter adaptativo. En tanto que la poblacion de origen
contaminado, podria estar pagando costos de la tolerancia, ya que aparentemente, la
correlacién positiva ambiental que presenta en un ambiente con poca o nula presencia de

zinc esta reflejando una disminucion en los valores fenotipicos de los caracteres.

Los resultados de la relacion mencionada en el parrafo anterior son similares a los
encontraros en la relacién entre los caracteres de fecundidad y sobrevivencia a la edad
adulta, es decir, hay una diferenciacion entre poblaciones en la expresion de compromisos
que se mantuvieron a pesar de las 20 generaciones de endogamia; y que la poblacion de
origen contaminado presenté compromisos plasticos, por lo que el ambiente es
determinante en su expresién. En ambas relaciones, se observa que, aparentemente, la
poblacion de origen contaminado pagd costos de la tolerancia durante el periodo de
endogamia, lo que parece estar reflejando seleccion sobre la condicion de los organismos
en presencia de zinc; lo que resulta en correlaciones positivas en el ambiente libre de zinc
y una posible maladaptacion en un ambiente contaminado por éste. Asimismo, en la
poblacion de origen contaminado identificamos que se estda pagando un costo de la
tolerancia en ambientes con menor concentracién de zinc, en tanto que en un ambiente

con mayor concentracion no paga costos de tolerancia.

Por ultimo, para la fecundidad y longevidad en machos, no se encontrd indicio de

costos ni de la reproduccion ni de la tolerancia.

El disefio experimental parece haber determinado la observacion o no de
compromisos genéticos entre estos caracteres de historia de vida. En este caso, un

tamafio de muestra mayor, que permita un analisis con todos los factores, podria
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aumentar la precision del estudio y la probabilidad de detectar o no las correlaciones

genéticas presentes en las poblaciones.
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Capitulo 4

Discusion general

La diversidad bioldgica es resultado de millones de afios de evolucion, pero en lo ultimos
cientos de afos el ambiente ha sido modificado radicalmente por las diferentes
actividades humanas. Dichos cambios ocurren cada vez mas rapido y cabe preguntarse si

los organismos pueden responder a estos y adaptarse.

En el capitulo uno vimos que un ejemplo de modificacion ambiental causada por el
hombre es la contaminacion por metales pesados. Un ambiente contaminado por metales
pesados es un ambiente estresante que ejerce una presidn selectiva y desemboca,
posteriormente, en la adaptacidn de algunos de los organismos inmersos en él, por lo que
no encontramos la misma diversidad en un ambiente contaminado que en uno libre de
contaminacién (Stanton et al., 2000). Una forma de adaptacion a los metales pesados es la
tolerancia, la cual tiene consecuencias sobre la adecuaciéon. De esta manera, la
distribucién de la energia, entre la tolerancia y otras funciones, puede generar
compromisos entre los caracteres ligados a la adecuacion. Por lo tanto, es légico pensar
que la adaptacion a ambientes contaminados por metales pesados puede incluir ajustes
en los diferentes caracteres de historia de vida y en la manera en la que estos se

relacionan entre si (Posthuma y van Straalen, 1993; Braendle et al, 2011).

El propdsito del presente trabajo fue el de responder a la pregunta sobre si las
poblaciones experimentales, una proveniente de un ambiente libre de contaminacién y
otra proveniente de una ambiente contaminado por metales pesados, presentaban
compromisos entre sus caracteres de historia de vida asociados a la tolerancia; y si estos
compromisos se modificaban al ser expuestos a un ambiente contaminado. Partimos con

las siguientes hipdtesis generales:

1. Si las relaciones encontradas se debian a la adaptacion a un medio estresante,
esperdbamos que se expresaran de manera diferente entre las poblaciones.
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2. Si estas relaciones eran plasticas, esperdabamos que la expresion de estos
caracteres cambiara en ambientes distintos.

3. Si los compromisos de historias de vida son adaptativos en el ambiente del que
provienen las poblaciones, esto se reflejaria en una correlacion genética entre los

caracteres.

Nuestros resultados arrojaron que las poblaciones presentan diferencias respecto a
las relaciones entre los diferentes caracteres de historia de vida, como lo evidencian las
diferencias entre poblaciones en las relaciones entre la fecundidad y el tiempo de
desarrollo; y entre la fecundidad y la sobrevivencia a la edad adulta. En la relacién entre la
fecundidad y el tiempo de desarrollo, se presentan compromisos fisiolégicos en la
poblacion de origen no contaminado en todos los ambientes, mientras que la poblacién
de origen contaminado presenta sodlo correlaciones positivas a nivel genético en
ambientes con poca concentracién de Zn. Por otro lado, en la relacién entre la fecundidad
y la sobrevivencia a la edad adulta, la poblacién de origen no contaminado presentd una
correlacidn genética positiva en la concentracién mas alta del tratamiento, mientras que
la poblacion de origen contaminado presentd correlaciones ambientales negativas en el
ambiente libre de zinc y positivas en los ambientes con zinc. Dichas diferencias son,
probablemente, producto del origen distinto de las poblaciones, las cuales se mantuvieron
diferenciadas a pesar de que ambas poblaciones estuvieron en un ambiente libre de
contaminacién durante 20 generaciones de endogamia, es decir, estas poblaciones
presentan un trasfondo genético diferente. Descartamos que estas diferencias entre
poblaciones se deban a la deriva génica o a la endogamia porque estos mecanismos
aumentan la varianza entre familias, en otras palabras habria mayor varianza
intrapoblacional que varianza entre poblaciones. En este experimento, las poblaciones
estuvieron sometidas a los mismos procesos, pero no observamos que fueran similares
en las correlaciones entre los caracteres de historias de vida; por lo que las diferencias
entre ellas se deben en parte a un trasfondo genético diferente y, por lo tanto,
consideramos que estaban diferenciadas originalmente; y también en parte a que la

poblacion proveniente de un ambiente contaminado estaba adaptada a éste y las
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diferencias observadas entre poblaciones se deben probablemente a una seleccidon

diferencial entre ambas poblaciones durante las 20 generaciones de endogamia.

Sin embargo, otras relaciones entre caracteres de historia de vida, no evidencian una
diferencia en el comportamiento en las poblaciones. Como es el caso en el que ambas
poblaciones no presentaron una relacion fenotipica entre la longevidad y el tiempo de
sobrevivencia a la edad adulta en las concentraciones bajas en zinc; otro ejemplo, en el
gue las poblaciones se comportaron de manera similar, fue en la relacion entre
fecundidad y la longevidad en la que no se observo relacién alguna en ninguna de las
poblaciones. En este ultimo caso, la ausencia de relacion en ambas poblaciones puede
deberse a que, durante las 20 generaciones de endogamia, la varianza genética de uno de
los caracteres haya disminuido debido a seleccidn, por lo que las correlaciones genéticas
pudieron haberse perdido. También, esto puede indicar que las poblaciones comparten
respuestas a los ambientes contaminados, por lo que es probable que exista una
preadaptacion en las poblaciones naturales. Una evidencia de esto es la relacion
ambiental negativa entre la longevidad y el tiempo de desarrollo para la poblacion de
origen no contaminado en un ambiente contaminado. Esta preadaptacién, también
podemos inferirla a través de la correlacidn genética positiva presente en la poblacién de
origen no contaminado entre fecundidad y sobrevivencia en un ambiente contaminado;
esta relacidn sugiere que hay una respuesta al estrés que favorece a los organismos con
mejores condiciones generales en un ambiente contaminado, y dada la naturaleza

genética de esta relacion, dicha respuesta podria ser heredable.

Con respecto a los costos de la tolerancia, en caso de haberlos y de acuerdo con las
hipdtesis planteadas en el capitulo 3, esperdbamos observar una correlacidon positiva
entre la fecundidad y los otros caracteres en la poblacién de origen contaminado, como
consecuencia de una disminucidn en sus valores fenotipicos. Esto lo pudimos observar al
analizar la relacién entre la fecundidad y tiempo de desarrollo, donde la poblacién de
origen no contaminado no presentd correlacidon alguna; pero la poblacion de origen
contaminado presenté una correlacion ambiental positiva en los tratamientos de 0 y 5
mM. Una posible explicaciéon es que esta poblacion, al estar adaptada a un ambiente
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contaminado, tuviera un mayor gasto energético, para mantener la funcién de tolerancia
en un ambiente libre de contaminacion durante las 20 generaciones de endogamia. Esto
sugiere que durante las 20 generaciones en un ambiente libre de contaminacién ocurrid
seleccion sobre la condicidon en la poblacion de origen contaminado, debido a que esta
poblacion pagd los costos de la tolerancia. Como resultado, al momento en el que se
realizé el experimento, esta poblacion estaba menos adaptada al ambiente contaminado,
y la presencia de zinc afectd esta relacién en el ambiente con mayor concentracién de zinc,
donde observamos que la correlacidn positiva se pierde. Esto sugiere que después de las
20 generaciones de endogamia, la poblacion de origen contaminado estaba maladaptada
a los ambientes contaminados, como habia sido observado por Martinez (2016). Dicha
maladaptacidon también se observa en otras correlaciones entre caracteres (fecundidad
con sobrevivencia; y longevidad con tiempo de desarrollo, donde el signo de la
correlacién cambia de negativo a positivo en ambientes con mayor concentracidn de zinc),
a excepcion de aquella entre fecundidad con longevidad, donde la correlacidon se rompe

en un ambiente contaminado.

En conjunto, la mayoria de las relaciones entre los caracteres de historia de vida
analizados fueron plasticas, esto es, que pueden cambiar dependiendo del ambiente. Esto
se observa por ejemplo, en la correlacién entre la sobrevivencia a la edad adulta y la
fecundidad, donde el andlisis fenotipico muestra diferencias significativas en las
poblaciones en los diferentes ambientes; mientras que en el analisis genético en la
poblacién de origen contaminado, para esta misma relacion, se observa una correlaciéon
ambiental estadisticamente significativa cuyo signo cambia de negativo en ambientes sin
contaminacién a positiva en ambientes contaminados. También observamos que las
correlaciones son, en su mayoria, positivas en ambientes contaminados, lo cual puede
deberse, como se menciond anteriormente, a la seleccion sobre la condiciéon de los

organismos que pudo haber ocurrido durante las 20 generaciones de endogamia.

La literatura sugiere que el tiempo de desarrollo es adaptativo (Sorensen y Loeschcke,
2004; Parsons, 2007; Seslija y Tucic, 2003), asi mismo lo sugieren nuestros resultados,
como es el caso de las relaciones entre el tiempo de desarrollo y la longevidad; y entre el
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tiempo de desarrollo y la fecundidad, en los cuales existe un posible compromiso
fisioldgico en ambas poblaciones. Sin embargo, la informacion que arrojan los analisis
genéticos sobre la correlacién entre el tiempo de desarrollo y la longevidad, y entre

tiempo de desarrollo y la fecundidad no nos permite determinar si son heredables.

El analisis de las correlaciones y compromisos expuestos en los parrafos anteriores
nos han permitido observar las diferencias entre las poblaciones. Dichas diferencias las
hemos explicado por los distintos trasfondos genéticos de cada una de las poblaciones o
como producto de la seleccidn sobre la condicidn de los organismos de la poblacién de
origen contaminado durante las 20 generaciones de endogamia. El andlisis también nos ha
permitido observar las similitudes entre las poblaciones ya fuera por una disminucion de
la varianza genética de uno de los caracteres o la probable existencia de una
preadaptacion inherente a las poblaciones naturales. También encontramos que la
mayoria de estas correlaciones y compromisos son susceptibles a los cambios ambientales,
es decir, que pueden ser plasticas. Con todo lo anteriormente mencionado, podriamos
decir que hemos contestado a nuestra pregunta inicial sobre si estas poblaciones se
diferencian en los compromisos entre sus caracteres de historia de vida y si estos se
modificaban con el ambiente. Sin embargo, no hemos podido desentrafiar si estos
compromisos son adaptativos o no debido a que no encontramos un componente
genético significativo en ellos, ya sea porque no existe, o porque nuestro estudio se vio
limitado de tal manera que no nos permitié observarlas. Dichas limitaciones en el estudio
incluyen el hecho de que, a pesar de que realizamos el mayor numero de cruzas posibles
con las familias que teniamos disponibles, el poco éxito que éstas tuvieron, dio como
resultado una cantidad de familias mas pequefio de lo que esperabamos, lo que
constituyé un tamafio de muestra que no dio los grados de libertad suficientes para una
analisis de correlaciones genéticas, que considerara todos los factores del disefo
experimental (caracteres, poblacién, tratamiento, padres) y sus interacciones. Esto nos
obligd a realizar los analisis de cada combinacion de poblacién y concentracién por
separado y no en conjunto que habria sido 6ptimo. En afiadidura, el tamano de muestra

pequefio no permitié tener resultados para algunas combinaciones de poblacién y
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concentracion en el disefio experimental, y no pudimos observar las correlaciones
genéticas, en caso de existir. También, en el caso de la relacion entre la fecundidad y la
longevidad no pudimos observar ninguna relacion entre los caracteres, tal vez porque el
estudio se realizd6 en machos, y sélo se midid la fecundidad de un dia. Aunque, también,
cabe la posibilidad de que no hubiera varianza genética para la longevidad como lo mostré

Martinez (2016) en el estudio de la varianza genética para las mismas poblaciones.

Por ultimo, en aras de proponer un siguiente paso en el estudio de la adaptacion de
organismos a ambientes modificados en el caso de Drosophila melanogaster, proponemos
que los datos obtenidos en este trabajo sirvan para realizar una analisis de poder
estadistico, que permita establecer un tamafo de muestra éptimo (Quinn y Keough, 2002)
para estudios similares a este. Asi mismo proponemos la mejora del disefo experimental
con menos variables para aumentar el poder de la prueba, donde se tome en cuenta los
posibles limitantes experimentales, como pueden ser: el manejo de organismos,
sustancias, costos e infraestructura. Por ejemplo, el uso de cepas de moscas desarrolladas
para uso en laboratorio y preadaptadas a las diferentes condiciones ambientales a probar,
lo que mejoraria el éxito de las cruzas; utilizar un solo tipo de apareamiento, y

Unicamente dos tratamientos experimentales en lugar de tres

Como perspectivas en el analisis de correlaciones genéticas, el uso de las nuevas
tecnologias de analisis gendmicos y de biologia molecular podrian permitirnos ahondar
mas el tema de las correlaciones entre caracteres, y no sélo identificar su presencia, sino
también aclarar cudles son las variantes genéticas que las causan y como éstas se heredan
o participan en las diferentes vias funcionales; asi como ayudar a aclarar los mecanismos
que las originan (Saltz et al. 2017); por ejemplo, la secuenciacidon genética de alta
resolucidn, junto con tendencias poblacionales y el mapeo de asociacidn, podria ayudar a
identificar los genes que contribuyen a la divergencia adaptativa (Parker et al. 2018) a
identificar la naturaleza de la correlacién, es decir, si ésta se debe a ligamiento genético o
a pleiotropia (Colosimo et al 2005); o a desentrafiar la arquitectura genética de la
correlacién, es decir, si hay genes con efectos grandes o muchos genes con efectos
pequefios, (por ejemplo, a través de los estudios de asociacion de todo el genoma,
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GAWASs por sus siglas en inglés (Saltz et al. 2017); o a través de la deteccidén de caracteres
cuantitativos, QTN’s por siglas en inglés (Rockman, 2012)). En afiadidura, los analisis en el
transcriptoma y las técnicas de edicién de genoma (como por ejemplo el sistema CRISPR-
Cas), usadas para investigar la funcidon de los genes. permitirian identificar los genes
involucrados en la regulacion de las proteinas frente al estrés abidtico y su relacion con
otras funciones del organismo, (Singh et al., 2018; Terns y Terns, 2014). De esta manera,
actualmente es posible formular y probar hipétesis sobre las consecuencias evolutivas de
la arquitectura genética; por ejemplo: el cdmo es que las correlaciones genéticas se
mantienen a lo largo el tiempo evolutivo; cdmo son las redes de regulacién y cual es su
papel en la produccion de correlaciones; y qué tan rapido éstas evolucionan (Saltz et al.

2017) y por lo tanto se abre un nuevo espectro de posibles investigaciones.

En conclusién, este trabajo nos permitid observar que las poblaciones se encuentran
diferenciadas entre si, y que dichas diferencias se mantuvieron en las poblaciones, a pesar
de las 20 generaciones de endogamia en un ambiente libre de contaminacién. También
proponemos que las similitudes observadas entre poblaciones, en la expresion de
correlaciones en el ambiente contaminado, pueden deberse a posibles pagos de la
tolerancia que provocaron una presién de seleccién sobre la poblacién de origen
contaminado, durante estas 20 generaciones, en un ambiente libre de contaminante, y su
posterior maladapatacion a ambientes contaminados. A lo anterior sumamos una posible
preadaptacion en la poblacidon de origen no contaminado al estrés lo que nos permite
decir que las poblaciones naturales tienen cierta capacidad de respuesta a los cambios
ambientales. Esta posible preadaptacion puede deberse a la presencia de algunos
mecanismos de resistencia a los metales pesados, tal como lo muestra el caracter plastico
de las relaciones analizadas. Dicha plasticidad nos permite afirmar que el ambiente es un
factor importante en la expresion de los compromisos y/o correlaciones entre caracteres

de historia de vida.
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